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L’ERABLIERE LAURENTIENNE 
II. LES SUCCESSIONS ET LEURS INDICATEURS'* 


Par PIERRE DANSEREAU? 


Sommaire 


Un schéma est présenté pour définir les lignes principales de la succession dans 
l’aire de la forét décidue de la Vallée du Saint-Laurent. Le climax est |’ Aceretum 
saccharophori laurentianum, une forét décidue dominée par |’ Acer saccharophorum. 
Ce point final de l’évolution de la végétation régionale est atteint par cing voies 
principales. 

Au cours de la succession, l’amélioration graduelle du site se fait par des 
associations pionniéres et des sous-climax. Ces derniers sont décrits som- 
mairement quant a leurs dominantes floristiques et 4 leur rdle phytosociologique. 

Or, les diverses successions. comportent souvent un stade subterminal trés 
proche du climax, avec lequel il se confond dans la plupart des caractéristiques 
essentielles, mais ot l’évolution ultérieure est inhibée par une cause topo- 
graphique ou microclimatique et ot persistent des éléments typiques de la 
sére dont ils dérivent. Ces quasiclimax et le climax lui-méme sont décrits 
assez en détail ainsi que les unions qui en caractérisent la structure. 

La prisére ayant été ainsi définie, quelques éléments de la subsére sont a leur 
tour analysés: les érabliéres ot s’exerce ou s'est exercée |’intervention humaine. 
Ces disclimax sont surtout de deux types selon que la dégradation dépend du 
bfichage ou du paturage. Des conditions inconnues dans la prisére sont alors 
réalisées qui permettent a des équilibres nouveaux de se constituer selon la 
capacité d’adaptation des espéces. Ces associations, ces faciés, ces unions ou 
ces biotopes ne doivent leur durée, évidemment, qu’a la répétition plus ou moins 
réguliére de l’intervention. 


La présente série de mémoires sur |’érabliére laurentienne a pour base une 
analyse statistique de quadrats se rapportant a l’Aceretum saccharophori ou 
érabliére nord-américaine. Les données recueillies sur le terrain devront étre 
passées au crible de considérations diverses avant que le tableau phytosociolo- 
gique puisse ¢tre publié, et réduit 4 une formule floristique selon les méthodes 
de l’école de Ziirich et Montpellier (Braun-Blanquet, 1932 (3) et 1933-39 (4)). 

1° Des considérations floristico-écologiques ont permis de donner une 
valeur d’indice 4 chaque espéce (Dansereau, 1943 (14) ). Celle-ci, exprimée 
par un chiffre et multiplée par l’abondance, conduira 4 un estimé quantitatif 
du degré d’évolution de chaque station (voir Dansereau, 1945 (18) et 1946(19)). 

1 Manuscrit regu le 14 mai 1946. 
Contribution du Service de Biogéographie, Institut de Biologie, Université de Montréal, 
Montréal, Que. 
2 Directeur du Service de Biogéographie et professeur agrégé de Biologie a Il’ Université de 
Montréal; chargé de cours a@ Macdonald College (McGill University); actuellement ad Rio de Janeiro 
comme invité du gouvernement brésilien pour des travaux de recherches en écologie, attaché au 


Conseil National des Recherches du Brésil ( Fundagao Getulio Vargas) et chargé de cours spéciaux 
en biogéographie aux universités de Rio de Janeiro et de Sio Paulo. 

* En général la nomenclature suivie est celle de la Flore Laurentienne du F. Marie-Victorin 
(42). L'auteurn’a pas tenté d'adopter dans tous les cas les changements proposés depuis et justifiés 
par les régles internationales de la nomenclature. 
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2° L’histoire de l’évolution de la végétation a l’échelle régionale doit étre 
esquissée dans ses grandes lignes, si l’on espére discerner |’orientation dynami- 
que des principaux éléments caractéristiques. C’est l’objet du présent 
mémoire. 

3° Les limites géographiques et par conséquent bioclimatiques de certaines 
espéces-clés permettront une intégration plus sfire des complexes phyto- 
sociologiques régionaux dans les biomes (Clements and Shelford, 1939)*. 

4° Diverses associations ayant été reconnues 4 I’aide de pareils critéres, il 
sera possible de considérer la structure intime de chacune 4a I|’aide de données 
quantitatives: couverture, stratification, abondance, fréquence, sociabilité, 
vitalité, fidélité, etc. (Braun-Blanquet, 1932 (3)). 

5° La variation saisonniére ou annuation (Weaver and Clements, 1938 (53)) 
sera ensuite analysée en détail et ses aspects seront décrits quantitativement 
dans les divers faciés régionaux. 

6° Le comportement et la représentation de certaines formes biologiques 
(v.g. hémicryptophytes et géophytes) seront analysés de fagon A faire res- 
sortir les modalités particuliéres de l’adaptation a des biocénoses déja définies. 

7° Des populations végétales et animales seront testées pour la relation 
géographique et écologique de leurs variations, par exemple les érables a 
sucre (Dansereau et Lafond, 1941 (21), Dansereau et Desmarais, 1946 (20), 
les violettes jaunes (Dansereau, 1945 (17)). Ceci est une application de la 
méthode des collections massives de Fassett (1941 (25)) mais avec un coefficient 
synécologique. 


La succession dans Il’aire de la forét décidue laurentienne 


Le réle écologique joué par chaque espéce est fonction de ses exigences 
fondamentales, de sa réaction particuli¢re 4 la lumiére, a la chaleur, a l’eau 
et au sol et plus encore aux diverses conjonctions de ces facteurs et a leur 
répartition.dans le temps et l’espace. Ainsi, le potentiel héréditaire plus ou 
moins riche de chacune trouvera a s’exprimer plus ou moins complétement dans 
divers milieux: tant6t les virtualités atteindront leur plafond et tantdt les 
inhibitions seront trés sévéres. 

Il importe de nous rappeler qu’une espéce a d’abord des exigences qui 
demandent a étre satisfaites; qu’elle manifeste ensuite des tolérances qui lui 
permettent de résister 4 des facteurs adverses; et enfin qu’elle se montre 
capable d’utiliser les ressources du milieu (air, lumiére, eau, éléments nutritifs, 
etc.) & des degrés divers. Ces trois niveaux d’intégrations dans le milieu 
permettront a chacune de s’insérer 4 un stade plus ou moins avancé dans 
l’évolution de la végétation de la ou des régions ow elle croit. Les exigences 
d’une espéce la limitent donc 4 un minimum pour chacune des conjonctions 
des facteurs physiques. Sa tolérance lui permet de résister 4 un maximum 
d’éléments ou facteurs adverses. Mais c’est sa vitalité et son agressivité 
qui déterminent la niche et souvent le biotope qu’elle occupera dans chaque 
habitat. 

* Clements, F. E. and Shelford, V. E. Bio-ecology. Wiley & Sons, New York. 1939. 
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Par conséquent, la place habituelle d’une espéce dans la succession est un 
excellent indice de sa valeur écologique, et considérée en rapport avec ce que 
nous connaissons de ses exigences et de sa tolérance, elle nous permettra d’in- 
terpréter le dynamisme de chaque faciés. 

Dans un premier mémoire (Dansereau, 1943 (14) ), la valeur d’indice de 
i » 346 espéces trouvées dans des érabliéres laurentiennes avait été établie en 
fonction de leurs réactions a la lumiére et a l’eau et de leur relative fidélité a la 
forét décidue. L’extension géographique et les principaux traits climatiques 
de l’aire dont il est question ici ont été délimités dans ce premier mémoire 
également (Dansereau, 1943 (14), Fig. 6). Un grand nombre de relevés ont 
été faits depuis lors, y compris des études sur les associations autres que le 
climax et dans des régions en dehors de la Vallée moyenne du Saint-Laurent. 
Il sera donc utile d’esquisser |’ordre de la succession et d’en définir les étapes 
les plus importantes. On verra ensuite dans laquelle ou lesquelles de ces 
communautés chaque espéce atteint son optimum, od elle apparait (seuil 
inférieur) et ot elle disparait (seuil supérieur). 

On reconnaitra donc, soit dans la xérosére soit dans I’hydrosére, les associa- 
tions pionniéres, les sous-climax, les proclimax et les disclimax tous ordonnés 
en fonction du climax. Pour le moment, les tableaux d’association complets 
ne seront pas présentés. Les principaux stades seront définis par les facteurs 
physiques qui les conditionnent et caractérisés par les espéces les plus impor- 
tantes de chaque synusie. Surtout, les relations dynamiques qui les relient 
seront indiquées. II me semble que pareille considération de la valeur d’indice 
et de l’ordre des successions est préalable 4 une définition formelle et quanti- 
tative des associations. 

La Fig. 1 représente une carte généralisée ot le climax occupe le centre. 
L’hydrosére a son point de départ au sommet de la carte, et la xérosére au bas. 
La proximité du centre indique, pour une zone quelconque, le degré d’évolution 
écologique du stade qu’elle représente. II est bien connu qu’au cours de toute 
succession, il peut se produire des télescopages, qu’un stade particulier peut 
étre tellement bref qu’A toutes fins pratiques il sera escamoté, ses espéces 
caractéristiques étant, ordinairement dispersées a |’état de reliques dans 
l'association suivante ou de pionniéres dans la précédente. Cela engendre 
des contacts nouveaux entre deux groupements phytosociologiques normale- 
ment séparés l’un de l’autre. Ainsi, une prairie de danthonies peut étre 
envahie plus ou moins immédiatement par les bouleaux sans passer par les 
intermédiaires de graminées, de verges d’or et de spirées. Alors, la verge 
d’or serait pionniére dans le Danthonietum et relique dans le Betuletum. 

Il n’a donc pas été possible de représenter dans cette figure toutes les 
relations possibles des associations entre elles au cours de leur marche dans 
les diverses avenues suivies par les successions. D’autre part, je crois qu’il 
ne manque aucune étape importante ou usuelle. 

Le phénoméne de la succession en général, tel qu’expliqué par ceux qui en 
ont fait l'étude approfondie (Fuller, 1914 (27), Gleason, 1927 (28), Clements, 
1928 (10), 1936 (11), Braun-Blanquet, 1932 (3)), suppose une amélioration 
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QUASICLIMAX 


[a] Thujetum occidentalis 
[©] Aceretum saccharophor laurentianum [o] Crategetum boreale 


Pinetum st robi 


JAceretum saccharophori betulosum Betuletum laurentianum 


[¢ |Accretum saccharepheri tsugosum 
[¥ ]Aceretum saccharophori ulmosum 
Aceretum saccharopheri quercosum 
[©]Aceretum sacc herophori caryosum 
[4 ]Aceretum saccharophor nigroides 
SOUS-CLIMAX 

[PAcereto- ulmetum laurentianum 
[4 ]Betuletum abietosum 


Aceretum rubri 
STADES PIONNIERS 

Nupharetum variegati 

Scirpetum elatum 

= Calamagrostidetum canadensis 

Spirace tum latifolia 

Salicetum riparium 

= Caricetum paludosum 


Myricetum galeae 
Chamaedaphnetum calycuktae 
Kalmetum anqustifoliae 
Alnetum incanae 

Oenotheretum dumetorum 
Danthonietum spicatae 
[=] Festucetum rubrae 

[¢] Agrostidetum steloniferae 
[4] Tifolietum repentis 

mM Selidaginet um canadense 


Fic. 1. Carte généralisée des successions dans l'aire de la forét décidue laurentienne. 
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physique graduelle du site, une évolution topographique entrainant la matu- 
ration du sol (Jenny, 1941 (36)). De sorte que le milieu deviendra utilisable par 
des espéces de plus en plus exigeantes et de mieux en mieux capables d’en 
utiliser pleinement les ressources. C’est dans ce sens que l’on parle d’espéces 
constructives, consolidantes et destructives d’une association (Braun-Blanquet, 
1932 (3) ). Ainsi le Pinus Strobus est destructif pour le Danthonietum et les 
autres pelouses et prairies; il est consolidant pour le Pinetum Strobi. L’Acer 
spicatum est destructif pour |’Alnetum incanae, consolidant pour le Betuletum 
abietosum et constructif pour l’Aceretum saccharophori betulosum. La Fig. 1 
tient compte de ce principe fondamental, |’association la plus franchement 
mésique et équilibrée, le climax, occupant le centre vers lequel toutes les 
autres convergent. I] importe peut-¢tre d’insister sur le fait que ce diagramme 
ne figure pas des relations aréales. Comme Gleason (1927 (28) ), l’a fait 
remarquer: ‘Areal zonation of vegetation does not constitute a sere, and is 
correlated with succession only in exceptional cases”. 

Ce qui ressort premi¢rement de cette représentation schématisée, c’est le fait 
que la succession suit cing voies principales. Dans |’hydrosére, on distingue” 
la sére de la plaine de débordement qui, a travers diverses formations riparien- 
nes, atteint l’Acereto-ulmetum laurentianum (voir Dansereau, 1945 (18) ), et 
la sére de la tourbiére qui aboutit 4 un Betuletum abietosum. Dans la xérosére, 
a partir de danthonies ou d’onagres sur un sol nu, la transition se fait par divers 
types de prairies et de taillis vers le Betuletum laurentianum ou encore vers la 
pinéde, le Pinetum Strobi. I reste une cinqui¢me voie, celle de la cédriére, 
atteinte a partir de stades pionniers humides ou secs. 

La Fig. 2 montre sous une forme simplifiée ces cing successions. 

Le point central est occupé, bien entendu, par le climax, l’Aceretum saccharo- 
phori laurentianum. I1 ne s’agit pas de redéfinir ici cette notion cardinale de 
la phytosociologie qu’on trouvera abondamment expliquée par Braun- 
Blanquet (1932 (3)), Clements (1936 (11) ) et Cain (1939 (6) ). II suffit de 
nous rappeler que l’association-climax est celle qui, dans une aire donnée, 
marque le point terminal de l’évolution de la végétation dans les conditions 
les plus favorables, et qu’elle est déterminée par le climat ambiant et dure 
aussi longtemps que lui, alors que toutes les autres associations le sont par 
des facteurs plus immédiats, par exemple le sol et la topographie. De plus, 
on peut se représenter le climax comme l’unité phytosociologique qui utilise le 
mieux et le plus complétement toutes les ressources du milieu. 

La relation de temps du climax avec les autres associations est 4 la base de 
beaucoup de discussions au sujet du monoclimax et des polyclimax, soit que 
l’on considére la durée du climax lui-méme ou celle des séres. On pourrait 
poser la question de la facon suivante, en la réduisant 4 une formule. Soit A, 
la durée de |’évolution du premier stade pionnier au second; B, du second 
stade pionnier au troisiéme; C, du troisiéme au sous-climax; et D, du sous- 
climax au climax; soit 7 la durée du cycle climatique. Assurément, dans un 
bon nombre de cas, la relation peut s’exprimer ainsi: 


(A+B+C+D) <T. 
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Fic. 2. Schéma des principales voies de succession dans l'aire de la forét décidue laurentienne. 
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Autrement dit, il est possible a la sére entiére de se développer au cours d’un 
méme cycle climatique. On aura méme souvent: 
(A+B+C)<D<T. 
Dans certains cas, toutefois, on aura: 
(A+B+C+4+D) >T. 
et puisque les divers stades de la sére sont de durée inégale, on peut avoir: 
A>(B+C+D) 2T. 

Dans tous ces cas, il est clair que la définition du climax pourra dépendre 
de deux critéres: la stabilisation progressive de la végétation dans les limites 
d’un climat de durée plus ou moins longue, et la loisibilité de cette évolution 
dans toute son extension. Si l’on insiste sur la relation de temps, un stade 
pionnier (lichens de 1’Arctique, par exemple) apparaitra aussi stable que le 
climax lui-méme. On pourra insister d’autre part sur le fait que, méme si 
l’évolution de A 4 D n’est pas possible a ]’intérieur d’un cycle climatique donné, 
A n’en tend pas moins vers B, B vers C et C vers D. De sorte que malgré 
les inhibitions de temps, auxquelles il faut ajouter les inhibitions topographi- 
ques, toute la végétation tend vers un équilibre unique, le climax. 

C’est ainsi que l’entendent Braun-Blanquet (1932 (3) ), Clements (1936 
(11) ), Cain (1939 (6) ) et bien d’autres écologistes. Je ne prétends pas 
m’engager ici dans des considérations de temps, méme pour fournir une échelle 
approximative de la durée des divers stades, mais plut6t insister sur l’en- 
chainement lui-méme, l’ordre de la progression. Ainsi, sur les Figs. 1 et 2, 
la distance qui sépare chaque association du point central de convergence est 
proportionnelle a I’amélioration du site occupé: dans l'hydrosére, les associations 
qui jalonnent la succession marquent un asséchement progressif du sol, une 
amélioration du drainage et de l’aération; tandis que, dans la xérosére, elles 
enregistrent une augmentation du pouvoir de rétention d’eau des horizons 
supérieurs qui accompagne un enrichissement en mati¢re organique et une 
différenciation plus marquée (Jenny, 1941 (36) ). Fuller (1914 (27)) a bien 
démontré que le sol superficiel est une ‘‘région critique’’, puisque c’est 14 que 
se fait la régénération qui détermine la composition botanique et par consé- 
quent le caractére méme de la succession. 

Nous distinguerons ici quatre niveaux dans l’évolution de la végétation, 
ainsi qu’il est indiqué dans la Fig. 2: les stades pionniers, les sous-climax, 
les quasi-climax et le climax. De plus, il sera question plus loin des proclimax 
et des disclimax. Mais, pour l’instant, nous nous attacherons a décrire les 
diverses étapes qui caractérisent la succession naturelle hors de |’intervention 
de l'homme (prisére). Par conséquent, les rétrogressions, les disclimax 
(subsére) et les reliques n’apparaissent pas comme tels dans les Figs 1 et 2. 


Les stades pionniers 


L’initiation des diverses successions se fait 4 partir de trois points de départ 
principaux: l’eau, la pierre et le sol nu (argile ou sable). Or, les premiéres 
colonies que l’on rencontre sur chacun de ces substrats sont trés diverses de 
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méme que la rapidité relative de leurs transformations. Quel que soit le trés 
grand intérét que présentent ces phases initiales, il ne nous est possible, ici, 
que d’en esquisser la physionomie et la composition en des termes trés généraux. 


L’HYDROSERE 


Une longue progression se fait dans le milieu aquatique: selon les divers 
degrés de sédimentation et d’amélioration du sol lacustre, on voit apparaitre 
des associations assez nettement différenciées: Nupharetum, Vallisnerietum, 
Potamogetonetum, Characetum sont des communautés strictement aquatiques 
qui accomplissent en réalité un premier cycle. Le Scirpetum et le Sagittarie- 
tum, de méme que certains Caricetum font la transition vers l'état palustre. 
Ces premiers stades manifestent sans doute une différenciation plus prononcée 
dans les milieux eutrophes et plus ou moins alcalins que dans la sére de la 
tourbiére (Dansereau, 1945 (18)). 

L’hydrosére comporte donc deux successions principales, celle des rivages 
et celle des tourbiéres. II ne s’agit pas de développer ici dans toute son 
ampleur la zonation des rivages, mais seulement d’en esquisser les étapes les 
plus importantes, sans nous arréter aux différences imposées par la texture et 
la réaction des sols. 

Le Nupharetum sert de point de départ a l’hydrosére des rivages (Fig. 3). 
Le Scirpetum lui succéde, qui peut, sur la fin de la saison de végétation, 
résister 4 une bréve exondation (Dansereau, 1945 (18)). La premiére forma- 
tion riparienne est le Spartinetum auquel fait suite le Calamagrostidetum ou 
domine le Calamagrostis canadensis (Cléonique-Joseph, 1936 (12) ). Cette 
bande de graminées constitue dans le nord-est américain une sorte de micro- 
prairie, en ce sens qu’elle présente des conditions analogues a celles qui préva- 
lent dans la Prairie: sol mouillé au printemps (par I’inondation et |’infiltration) 
et trés sec en été (par abaissement du niveau de l’eau et drainage excessif). 
Elle sert d’ailleurs d’abri 4 des espéces typiques de la Prairie qui font ici figure 
de reliques (de la période xérothermique?): Sorghastrum nutans, Andropogon 
provincialis, Schizachyrium scoparium, Sporobolus heterolepis, Desmodium 
canadense (Dansereau, 1944 (15) ). La spirée (Spiraea latifolia), une espéce 
remarquablement euryhygrique et peu exigeante quant au sol, domine le stade 
suivant ot figure assez souvent aussi le Myrica Gale dans les parties plus 
humides. Puis viennent les saules (Salix spp.) et le liard (Populus deltoides 
dans le sud-ouest du Québec, Populus Tacamahacca au nord-est). Cette 
zonation est fonction de la durée de |’inondation, et de l’ordre de résistance des 
espéces a ce facteur et A une déficience d’aération du sol. Toutes ces associa- 
tions, qui couvrent la beine, la gréve et la berge, si elles bénéficient des dép6ts 
annuels de la crue, sont soumises en revanche a une certaine ¢rosion, parti- 
culiérement aux eaux basses (Dansereau, 1945 (18) ). Tandis que la plaine 
d’alluvion proprement dite (floodplain) ne se trouve guére exposée a ce pro- 
cessus et abrite un type forestier, |’Acereto-ulmetum americanum. 

C’est souvent le Nupharetum qui sert également de point initial 4 l’hydros¢re 
de la tourbiére (Fig. 4). A cause de l’acidité ou de la pauvreté du milieu, le 
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Calamagrostidetum est remplacé ici par un Caricetum ou dominent de grandes 
espéces comme les Carex rostrata, C. lasiocarpa, C. lanuginosa, etc. La zone 
suivante—ol se rencontre fréquemment I’Jris versicolor—est dominée par le 
Myrica Gale auquel se méle la spirée (Spiraea latifolia). Si la pente est assez 
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Fic. 3. Hydrosére des rivages. 


douce pour causer des différences appréciables dans la durée des inondations, 
il peut se constituer derri¢re le Myricetum une mince bande d’Andromeda 
glaucophylla. Autrement, cette espéce sera dispers¢e par touffes dans les 
poches les plus humides de la zone suivante, le Chamaedaphnetum. Cette 
association, qui repose sur les sphaignes, n’admet presque aucune autre 
espéce que le Chamaedaphne calyculata, si ce n'est, sur les buttes un peu moins 
mouillées, le Ledum groenlandicum. A son tour, celui-ci occupe les biotopes 
les plus humides du Kalmietum angustifoliae. Cette formation relativement 
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plus stable, se compose d’un bon nombre d’espéces dont les plus importantes 
sont, outre les sphaignes, les Kalmia angustifolia, Ledum groenlandicum, Vac- 
cinium pennsylvanicum et Sarracenia purpurea. Quelques arbres et arbustes 
sont piqués ici et 14 sur la surface plus ou moins élastique de la tourbe: Larix 
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Fic. 4. Hydrosére de la tourbieére. 


laricina, Picea mariana, Nemopanthus mucronata et Ilex verticillata. Les 
aulnes (Alnus incana) deviendront éventuellement plus nombreux, au point 
de constituer des bosquets fermés (Alnetum incanae). 


La présence de mésophytes comme les Gaultheria procumbens, Trientalis 
borealis, Clintonia borealis, Maianthemum canadense, ne se fait remarquer que 
vers la fin de ce stade lorsque la densité des arbres a augmenté. De toutes 
facons, l’hydrosére de la tourbiére est une voie d’évolution plus commune pour 
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la forét canadienne (climax: Piceetum marianae dans le nord du Québec) que 
pour la forét décidue. En effet, dans la région (Klimax Gebiet) de |’Aceretum 
saccharophori, les tourbiéres font figure de reliques froides (voir diagramme 
dans Dansereau, 1944 (15) ), et abritent une flore septentrionale dont la 
plupart des espéces herbacées qu’on vient de mentionner sont des représen- 
tantes. La bétulaie (Betuletum abietosum) qui les envahit trahit les mémes 
affinités jusque dans sa strate arborescente. 


II reste la constitution de cédriéres humides (arbor vitae swamps) a partir d’un 
Caricetum mouillé. Cette évolution est probablement, dans son ensemble, 
paralléle 4 la succession dans la tourbiére. I] faudra connaitre beaucoup 
mieux les sols de cette sére avant de pouvoir la définir méme physionomique- 
ment (voir plus loin, p. 257). 

La XEROSERE 


Dans le milieu strictement terrestre, il est plus difficile que pour I’hydrosére 
de s’en tenir 4 l’ordre naturel ne mettant en cause que des plantes indigénes. 
L’action de l"homme sur les sols secs ou asséchés est partout présente et il est 
relativement malaisé de se représenter la succession primitive dans une 
nature vierge. L’utilisation que l’homme a faite de plusieurs des stades 
pionniers de la xérosére leur a donné a la fois une permanence et une importance 
écologique sans proportion avec leur réle véritable dans la prisére. En décri- 
vant les disclimax, plus loin, il faudra y revenir. 


Les stades pionniers de l’hydrosére conduisaient a |’élaboration plus ou 
moins rapide de sous-climax arborescents: Acereto-ulmetum laurentianum, 
Betuletum abietosum, et Thujetum occidentalis. De méme, la xérosére aboutit 
a deux sous-climax: la pinéde (Pinetum Strobi) et la bétulaie (Betuletum 
laurentianum). 


La xérosére de la pinéde (Fig. 5) débute sur le sable pur et méme sur la dune, 
colonisée au début surtout par des onagres (Oenothera spp.) et quelques 
graminées (Ammophiia breviligulata, Panicum capillare, Echinochloa pungens). 
La danthonie vient ensuite, et sur bien des sortes de sols pauvres du reste 
(Frankton and Raymond, 1944 (26) ). Une amélioration physique graduelle 
du sol, et particuli¢rement de sa structure et de sa capacité de retenir l’eau, 
i.e. d’utiliser les précipitations, entrainera l’invasion du Danthonietum par des 
espéces a peine plus exigeantes au début, telle la fétuque (Festuca rubra). 
Puis ce seront les agrostides (Agrostis stolonifera) euryhygriques, et enfin le 
paturin bleu (Poa pratensis) et le tréfle blanc (Trifolium repens) (Frankton 
and Raymond, 1944 (26)). A ces quatre stades de pelouses 4 graminées 
courtes succéde une prairie plus haute od dominent les verges d’or (Solidago 
rugosa et canadensis) et d’autres herbes a fort développement (Verbascum 
Thapsus, Aster umbellatus, Veratrum viride), et od s’introduiront de plus en 
plus les espéces ligneuses comme les spirées (Spiraea latifolia et tomentosa). 
Ce n’est guére avant ce stade que les aubépines (Crataegus spp.) ou les pins 
germeront et formeront un commencement de taillis. 


j 
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Fic. 5. Xérosére de la pinéde. 


La progression de la xérosére de la bétulaie est souvent tout a fait la méme 
que ci-dessus (Fig. 6). Son point de départ, toutefois, n’est pas forc¢ément 
un milieu siliceux. Ce peut étre un sol argileux qui aura d’abord été colonisé 
par le tréfle d’odeur (Melilotus alba), les chénopodes (Chenopodium album), 
les amarantes (Amaranthus retroflexus) et les renouées (Polygonum spp.), et 
subséquemment envahi par le Solidaginetum mentionné plus haut. 


Les sous-climax 


Pour la compréhension de notre sujet, l'étude des sous-climax est d’une 
importance plus immédiate: les conditions physiques et biologiques qui 
prévalent a. ces stades relativement avancés des diverses s¢res auront une 
influence certaine sur la constitution du climax lui-méme. 
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Fic. 6. NXérosére de la bétulaie. 


I] n’existe malheureusement pas de définition trés satisfaisante du sous- 
climax. Je désignerai ainsi /es associations dans une sére quelconque qui ont 
la méme structure que le climax (soit approximativement la méme stratification et 
la méme physionomie quant @ l’abondance des individus de chaque forme biolo- 
gique), mais dont la composition floristique se préte d une évolution ultérieure. 


Les sous-climax sont donc des associations relativement mieux équilibrées 
que les stades pionniers préc¢édents: il arrive souvent que leur durée soit con- 
sidérable. Ceci s’explique par le fait que ce sont ici des communautés arbo- 
rescentes, 4 plusieurs synusies présentant une évolution différentielle. I] est 
normal de s’attendre 4 un ralentissement de la progression qui se traduit par 
une apparente permanence. Bien entendu, la coupe, le feu, le paturage, 
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l’inondation et d’autres agents résultant ou non de I’intervention humaine 
directe ou indirecte sont de nature a prolonger leur vie, jusqu’a les transformer 
quelquefois en disclimax. 


Il sera question ici de sept sous-climax. Quelques-uns au moins affectent 
plusieurs faciés différents qui ne pourront étre qu’esquissés. Je n’insisterai 
que sur les facteurs physiques et dynamiques qui conditionnent ces associations 
et sur les traits principaux de leur composition floristique. II est 4 premiére 
vue évident que plusieurs d’entre eux devraient étre subdivisés*. 


En décrivant ces sous-climax, les correspondances seront indiquées avec 
les types de la Society of American Foresters (1940 (48) ). Cette classification 
plusieurs fois revisée a été établie par un comité de forestiers de grande expéri- 
ence: R. M. Evans, R. D. Forbes, E. H. Frothingham, J. Kittredge jr., 
E. F. McCarthy, L. J. Pessin, J. N. Spaeth, L. Qyman et R. C. Hawley. Elle 
est purement descriptive, quoiqu’elle fasse intervenir d’une certaine fagon un 
élément quantitatif, la dominance. Elle répond au besoin que l|’on avait 
d’une classification physionomique et a le mérite d’étre facilement utilisable. 
Sa valeur pour l’écologiste réside peut-étre avant tout dans les indications 
du status dynamique de chaque type dans la sére, l’alignement général étant 
basé sur l’humidité du sol. D’autre part, il n’est fait aucune mention des 
espéces arbustives et herbacées, lesquelles sont généralement de meilleurs 
indicateurs de l’évolution récente de ce méme sol et de sa productivité actuelle. 


C’est pourquoi j’ai tenu 4 comparer aussi les types que je décris 4 ceux de 
Heimburger (1934 (32), 1941 (33) ), établis selon les méthodes de Cajander 
(1926 (8) ), qui attribue au sol l’influence prépondérante. Les types forestiers 
de ces auteurs sont décrits en tenant compte presque exclusivement de l’évo- 
lution de la strate herbacée (et quelquefois arbustive), et indépendamment de 
la coincidence de cette phase’avec une synusie arborescente de densité et de 
composition botanique définiesf. 


Quoiqu’elles tiennent compte des facteurs dynamiques, ces classsifications 
ne me paraissent pas enti¢rement satisfaisantes, et il me semble que I’associa- 
tion telle que définie par l’école de Zurich et de Montpellier et par le sixiéme 
congrés international de Botanique 4 Amsterdam (1935) présente une image 
plus vraie de la végétation. Cette derniére définition considére l’association 
comme l’unité fondamentale—qu’il ne faudrait pas confondre avec l’unité 
la plus petite. 


Les conceptions et les méthodes de Lippmaa (1939 (39) ), en quelque sorte 
intermédiaires entre les précédentes, font bien ressortir la réalité de la synusie, 
la communauté de besoins, exigences et tolérances d’un petit nombre de 
plantes. D’autre part, l’extension géographique des unions nous fait un peu 


* Cela est vrai au point qu’on se demandera si ces sous-climax ne sont pas plutét des alliances 
(sensu Braun-Blanquet, 1932 (3)) que des associations. Une discussion de la synécologie 
systématique des sous-climax dépasse cependant les cadres du présent mémoire et fera l'objet de 
travaux ultérieurs. 


. . on a basis of forest types it is possible to work out a biological basis of classification 
of localities essentially independent of species of trees.’ (Cajander, 1926 (8, p. 31).) 
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perdre de vue leurs affinités écologiques pour ne laisser subsister que leurs 
rapports floristiques. 


Gleason (1936 (29) ) s’est opposé a cette classification en alléguant qu'elle 
n’avait rien de dynamique, puisque les relations des individus d’une méme 
strate sont trés peu évidentes en comparaison de celles des individus des 
diverses strates. Autrement dit, une coupe horizontale refléte beaucoup 
moins l'utilisation différentielle des ressources du milieu et |’influence mutuelle 
qu’une coupe verticale.* 


Toutefois, il n’y a 14 aucune contradiction nécessaire: Lippmaa (1939 (39) ) 
dit fort bien qu’il s’agit de niveaux d’intégration différents, et on ne contestera 
guére l’opportunité d’étudier la végétation a la fois ou successivement a la 
lumiére de critéres géobotaniques ou floristiques d’une part, et plus immédiate- 
ment écologiques et sociologiques (et par conséquent quantitatifs) d’autre 
part. Cain (1936 (5) ), commentant les idées de Lippmaa, insiste sur les 
avantages qu’apporte au phytosociologue une connaissance exacte de 
chaque synusie, la stratification étant un des facteurs dynamiques les plus 
significatifs de l’habitat. II importe, toutefois, de ne pas accorder a la 
synusie une valeur indépendante trop grande: Gleason (1936 (29)) cite 
plusieurs cas ot les associations unistrates ne le sont que temporairement, 
quoiqu’il reconnaisse |l’existence d’authentiques associations 4 une seule 
synusie. Si une union frutescente (v.g. Nemopanthus—Ilex), dans une tour- 
biére, conserve une partie de sa cohésion, elle se trouve dans des conditions 
biologiques singuliérement altérées s’il se constitue éventuellement une synusie 
supérieure. De tels changements sont le plus souvent accompagnés de 
modifications considérables de la valeur de couverture et de la vitalité de 
chaque espéce. Le Kalmia angustifolia, en formation presque pure dans les 
tourbiéres 4 sphaignes, a un comportement, une densité et une vitalité tout 
autres sous la couverture légére des épinettes de la taiga hudsonienne. 


Lippmaa (1939 (39) ), Conard (1935 (13) ), Cain et Penfound (1938 (7) ) 
ont eux-mémes admirablement analysé la structure écologique de foréts 
décidues en accordant une attention spéciale aux unions, mais en considérant 
toute la phytocénose. De pareils travaux sont de nature a faire ressortir 
l’ordre de dépendance des diverses synusies: les unes—v.g. l’union dominée 
par le Kalmia latifolia ou encore le Taxus canadensis—peuvent se trouver 
sous des synusies arborescentes de composition botanique différente (Cain, 
1936 (5), Dansereau, 1946 (19) ), mais offrent A peu prés les mémes caractéres 
physiques; les autres—v.g. l’union a Adiantum pedatum—sont liées A une 
certaine composition botanique de la strate dominante; d’autres enfin, comme 
des unions de mousses ou de lichens sur les arbres, les pierres ou les souches, 


* “Tn a plant community, .. . the essential nature, the fundamental cause, the real ens of its 
existence, 1s non-areal, while its manifestation is distinctly areal, characterized by uniformity, 
extent, and boundary.... To bring together into one ecological unit all those plants with intersecting 
spheres of influence leads to a unit which not only possesses uniformity but is also a dynamic and 
genetic unit. To bring together into one unit only those plants which have exactly the same environ- 
ment, namely, those which form a single synusia, leads to the divorce of cause and effect.”’ (Gleason, 
1936 (29), p. 448). 
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sont essentiellement discontinues et le plus souvent conditionnées par des 
agents physiques. 

Or, ce qui peut-étre importe le plus, c’est la continuité des synusies dans le 
temps. S’il est vrai que certaines se rencontrent—telles l’union 4 Kalmia 
ou a Taxus citées plus haut—sous diverses espéces d’arbres, ces diverses 
strates arborescentes ne sont-elles pas, 4 leur tour, génétiquement apparentées? 
De la sorte, la présence de la synusie en question peut étre une persistance ou 
une intrusion, par conséquent un signe de l’évolution différentielle des synusies 
dans la sére. 

La Fig. 7A fait voir schématiquement cette progression inégale, qui pourrait 
sans doute s’exprimer de plusieurs autres facons encore pour illustrer d’autres 
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Fic. 7. Evolution différentielle des synusies et du sol dans la prisére (A) et la subsére 
(Bet C). 


combinaisons de retards et d’avances dans des conditions physiographiques 
diverses. Or, si l’on considére, en plus de la pris¢re, les subséres (ce que font 
toujours les forestiers; et entre autres Cajander), il devient immédiatement 
apparent que plusieurs conjonctions des facteurs physiques et biologiques vont 
se réaliser qui ne se présentent pas dans une nature vierge. Par cons¢quent, 
les corrélations successionnelles normales entre les unions peuvent étre con- 
sidérablement altérées, ainsi qu’il est indiqué sur les Figs 7B et 7C. Cajander 
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(1926 (8) ) n’a pas manqué de le souligner. tout en insistant sur la valeur indi- 
catrice des synusies herbacées. 

Chaque union a donc un haut coefficient d’adaptation immédiate; mais il 
faut les considérer toutes pour bien se représenter a la fois la structure actuelle 
de l’association et son dynamisme. La superposition des diverses mosaiques 
que sont les unions résulte de la somme totale des influences subies dans le passé, 
du pouvoir d’interférence des espéces et de leur adaptation a la conjonction actuelle 
des facteurs. 


‘ 

Or, certains milieux demeurent physiquement assez hétérogénes—surtout 
les sous-climax et les disclimax—pour contenir dans un méme _ habitat 
(homogéne dans son ensemble) une juxtaposition d’unions différentes. La 
valeur indicatrice des espéces est souvent contradictoire, et l'utilisation par 
les plantes herbacées d’une faible portion du sol explique leur relative indé- 
pendance vis-a-vis de la composition botanique des strates supérieures. 
Le repérage de ces unions et de leur répartition me parait trés significatif, car 
elles ont des valeurs définies dans l’habitat lui-méme au cours de la succession 
dont elles marquent les étapes. 

On pourrait méme, dans certains cas, considérer le biotope, le dernier échelon 
de l’intégration d’un ¢tre vivant dans son milieu. Ainsi, dans un ordre 
progressif de dépendance, on peut rencontrer dans une érabliére: 1° un lichen 
limité 4 un biotope: \’écorce des érables; 2° une plante herbacée (Trillium 
erectum), limitée & une synusie ou union; 3° une plante arbustive (Acer 
spicatum) qui se rencontre, a différents Ages, dans plusieurs unions; 4° une 
plante arborescente (Fagus grandifolia) qui atteint toutes les parties de l’as- 
sociation. 

Je tenterai donc de considérer a la fois les conditions physiques (topographie, 
drainage, humidité, lumiére, sol) et biologiques (formes biologiques, com- 
pétition, exigences et tolérance) en décrivant: 

a) les associations; 

b) les divers faciés ou dominances passag¢éres ou localis¢es de certaines espe- 

ces ou de certaines unions, qui caractérisent les étapes de leur évolution 
ou des adaptations locales particuli¢res, et donnent une physionomie a 
l’association elle-méme; 

c) les synusies ou unions dont la superposition crée une structure caracté- 
ristique et dont la compénétration ou l’homogéné¢ité indique le sens de la 
progression ou de la perturbation; 

d) les biotopes ou conditions trés étroites (a l’intérieur d’une synusie ou 
union) qui permettent le développement d’une espéce-indice. 


D’autre part, je tenterai de rattacher ces unités aux types correspondants 
de la Society of American Foresters (1940 (48) ) et de Heimburger (1934 (32), 
1941 (33) ). Le Tableau I donne ces équivalences, de méme que les types 
décrits par Westveld (1939 (54) ) et quelques autres auteurs cités dans la 
bibliographie.. Le Tableau II présente un schéma des principales unions 
qui déterminent le faciés de ces associations. 
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COMPARAISON DES ASSOCIATIONS DECRITES ICI POUR LA REGION LAURENTIENNE AVEC LES 


TYPES FORESTIERS DEFINIS PAR PLUSIEURS AUTEURS 


SAF* Heimburger Westveld 
om 1940 (48) | 1934 (32), 1941 (33) 1939 (54) Autres 
1. Acereto-ulmetum 60 
laurentianum 
2. Betuletum abietosum 21 Co-Ma Paper-birch-red-spruce | Balsam—spruce asso- 
Ba-O ~balsam-fir cies (Stallard, 1929 
O-Co (49) ) 
3. Thujetum occidentalis 24 Thuja consociation 
(Stallard, 1929 (49) ) 
4. Crataegetum boreale 
5. Pinetum Strobi 9 V-G White pine White pine consoci- 
As-G ation (Stallard, 
As-Co 1929 (49) ) 
6. Betuletum laurentianum 6 As-Ar Paper birch 
Aspen 
7. Aceretum rubri 7, 26 Gray-birch-red-maple Aceretum rubri (Cain 
and Penfound, 1938 
(7) ) 
Aceretum osmunda- 
ceum (Conard, 1935 
(13) ) 
8. Aceretum saccharophori 12 Vi-O (subtype) Sugar-maple—beech- Hardwood type (Don- 
betulosum Vi yellow-birch ahue, 1939 (24) ) 
9. Aceretum saccharophori 10? Ma-Vi White-pine—hemlock ? Maple—beech-hem- 
tsugosum Ba-O? lock (Whitford, 
1901 (55) ) 
10. Aceretum saccharophori 13? Aris 
ulmosum Mi? 
11. Aceretum saccharophori 51 Oa Red-oak—basswood- 
quercosum white-ash? 
12. Aceretum saccharophori 57? Tr 
caryosum 
13. Aceretum saccharophori 57? 
nigroides 
14. Aceretum saccharophori 57? 


laurentianum 


. Aceretum saccharophori 


dennstaedtiosum 


. Aceretum saccharophori 


glyceriosum 


Aceretum saccharophori 


acerosum 


. Aceretum saccharophori 


pascuorum 


* Society of American Foresters. 
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1. ACERETO-ULMETUM LAURENTIANUM (SAF no 60) 


C’est la forét de la plaine de débordement, dont le sol s’enrichit chaque 
année d’un dépét. L’inondation cause donc un renouvellement perpétuel de 
Vhorizon A et maintient les racines dans l’eau pendant une période assez 
longue. La structure du sol elle-méme doit étre améliorée chaque année 
par les espéces herbacées et ligneuses qui la travaillent aprés le retrait des 
eaux. Les difficultés de pénétration' de l’air dans ce sol et une couverture 
arborescente dense qui empéchent son évaporation superficielle sont sans 
doute les deux facteurs les plus importants. 

Dans l’union supérieure, le principal indicateur est l’Acer saccharinum, 
toujours fidéle 4 cette association dans l’aire géographique en question. 
L’ Ulmus americana y est aussi dominant, tandis que le Salix nigra, le Fraxinus 
nigra, \’Acer rubrum y assument des proportions variables. L’étage arbustif 
est occupé par le Rhus radicans, souvent trés développé, et parfois par |’ Jlex 
verticillata, le Rhamnus alnifolia. Dans des conditions de drainage plus 
difficile, il peut se constituer un faciés 4 Cephalanthus occidentalis. Les herbes 
constituent une mégaphorbiée dont la densité est en fonction inverse du 
pourcentage de couverture arborescente. Ce sont surtout des nitrophiles 
comme le Laportea canadensis, |’Eupatorium perfoliatum, le Circaea latifolia 
ou en tout cas des mégaphylles comme le Veratrum viride et le Symplocarpus 
foetidus, et aussi des fougéres: Onoclea sensibilis, Osmunda cinnamomea et 
Pteretis nodulosa. 

Il est assez remarquable que cette association se prolonge loin vers le nord, 
le long de la riviére Gatineau, a l’ouest de Mont-Laurier (Marie-Victorin et 
Rolland-Germain, 1942 (44) ), accomplissant encore 14 son rdle de sous- 
climax vis-a-vis des érabliéres devenues plus rares et disséminées parmi les 
sapini¢res. D’autre part, vers le sud, elle a des points de contact avec 
l’Aceretum rubri (voir plus loin, et aussi la Fig. 1) et par conséquent avec le 
type SAF 26. 

L’Acereto-ulmetum laurentianum constitue un serclimax, en ce sens qu’en 
bordure d’un méme cours d’eau il doit sa permanence a un lent déplacement a 
mesure que les conditions de drainage s’améliorent. Ce complexe phyto- 
sociologique comporte plusieurs vicariants, dont le Platanetum occidentalis 
(SAF 59) a l’ouest des Appalaches surtout et le Populetum balsamiferae vers 
le nord-est. 

2. BETULETUM ABIETOSUM (SAF 21, HEIMBURGER CoMa) 

Comme il a été dit plus haut, la sére de la tourbiére tout entiére présente des 
conditions froides et humides qui favorisent les espéces nordiques. Cette 
sére, plus au nord, aboutit au Piceetum marianae (Parc National des Lauren- 
tides) ou au Piceetum glaucae (Gaspésie); vers le sud, en altitude, elle tend 
vers le Piceetum rubentis. Dans la partie de l’aire de la forét décidue que 
compénétre la sapiniére (dans les Laurentides, par exemple), elle se termine 
fréquemment par I’un de ces trois climax du biome de la forét canadienne. 

Le Betuletum abietosum est donc caractérisé par le Betula papyrifera qui a 
envahi la tourbiére en voie d’asséchement. Le sapin (Abies balsamea) est un 
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élément d’autant plus abondant que le milieu se réchauffe mal (dans un bas- 
fond avec drainage de courants d’air froids) et que l’association est A4gée, sa 
reproduction étant meilleure que celle du bouleau. Les épinettes, quoique 
fréquentes, n’atteignent jamais une abondance notable. Le merisier (Betula 
lutea) est généralement présent et il remplace peu a peu le bouleau blanc. 
Au début, il peut y avoir quelques individus de Pinus Strobus et de Populus 
tremuloides. 

L’étage arbustif comprendra d’abord une union 4 Nemopanthus mucronata, 
Ilex verticillata, Vaccinium corymbosum, Viburnum cassinoides, qui sera peu 
a peu remplacée par une autre 4 Viburnum lantanoides et Lonicera canadensis 
ou a Taxus canadensis. 

L’union herbacée contiendra au début nombre d’espéces boréales, comme le 
Linnaea borealis var. americana, le Cornus canadensis, le Coptis groenlandica, 
qui le céderont peu A peu a des espéces d’affinités moins nettement boréales, 
comme les Maianthemum canadense, Trientalis borealis, Lycopodium lucidulum, 
Trillium undulatum et Tiarella cordifolia. Le Dryopteris spinulosa et |'Oxalis 
montana seront toujours des éléments caractéristiques. 

Les sphaignes persisteront a l’état d’itlots dans les dépressions les plus mal 
drainées; cependant que des mousses plus mésophiles (Calliergonella Schreberi, 
Hylocomium splendens, Hypnum Crista-castrensis) occuperont des biotopes 
moins humides. 

Ce sous-climax est extrémement répandu dans la vallée du Saint-Laurent, 
surtout a partir de quelque 500 pieds d’altitude et dans l’écotone, ou marche, 
ou se fait le contact de la forét canadienne et de la forét décidue (voir Dansereau, 
1944 (15,16) ). On peut le considérer comme une sorte de point de bifurcation 
entre deux climax, puisqu’il sera envahi, selon la topographie et le microclimat 
par des espéces qui préludent soit au Piceetum marianae, soit a I’ Aceretum 
saccharophori. Enl’assimilant au type Cornus-Maianthemum de Heimburger, 
on le situerait plut6t dans la sere du Piceetum ot les espéces septentrionales 
mentionnées plus haut gagneront de plus en plus de terrain. Tandis qu’en 
le rapprochant des types Bazzania—Oxalis ou Oxalis—Cornus, |’évolution vers 
un site a meilleur drainage et a réchauffement plus rapide est indiquée. 

A l'état de maturité, donc, le Betuletum abietosum abritera un tapis de 
mousses diminué et discontinu, le sol s’étant asséché, et les espéces boréales 
auront régressé au profit d’éléments plus mésiques (par exemple, ceux du 
Betuletum laurentianum). 

La grande extension géographique de ce sous-climax est une des principales 
raisons pour lesquelles on a établi une zone dite des ‘‘bois mélés”’ (Ab-Yberg, 
1931 (1), Marie-Victorin, 1935 (42), Halliday, 1937 (31) ), dont les espéces 
constituantes énumérées plus haut ne sauraient former un peuplement 


permanent. 
3. THUJETUM OCCIDENTALIS (SAF 24) 


La cédriére pose de nombreux problémes dans nos régions. Pour bien 
comprendre sa position écologique, il faudrait pouvoir interpréter correcte- 
ment les exigences du Thuja occidentalis. On est tenté d’écrire des Thuja 
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occidentalis, tant cette espéce se présente dans des habitats apparemment 
divers. 

Le cédre n’est nulle part plus beau qu’en Gaspésie. Dans certains vieux 
Piceetum intacts, on trouve des individus dépassant 75 pieds de hauteur et 
trois pieds de diamétre. Ces arbres sont en pleine forét mésophile. Rien de 
tel dans la plaine du Saint-Laurent ot le cédre est restreint aux collines 
calcaires séches ou aux dépressions humides, et n’atteint guére 30 pieds de 
hauteur ni un pied de diamétre. Marie-Victorin (1935 (42) ) définit ses 
exigences de la fagon suivante: “‘Dans la région de Montréal la présence de 
bosquets de Thuya indique le plus souvent un sous-sol constitué de calcaires 
ordoviciens. Dans les Laurentides, ot les roches sont acides, le Thuya se 
tient au bord des lacs; il semble que l’eau, en lavant continuellement les 
racines, entraine les produits acides, et maintienne le pH au niveau voulu.”’ 


Dans les Laurentides le cédre occupe maints habitats ot cette derniére 
explication parait d’autant moins plausible qu’il est immédiatement entouré 
d’oxylophytes bien caractérisées comme les Vaccinium, Kalmia, Ledum, etc. 
Marie-Victorin et Rolland-Germain (1942 (44) ) décrivent eux-mémes des 
cédriéres qui ne sont ni plus ni moins que des tourbi¢res 4 sphaignes abritant 
quelques Thuja. 

S’il ne s’agit pas de races physiologiques distinctes de Thuja occidentalis, 
et qu’on cherche un commun dénominateur a ces adaptations contradictoires, 
il faudra peut-Ctre considérer la résistance plutdt que les exigences de l’espéce. 
Son succés dans des habitats aussi divers ne serait-il pas fonction de sa tolérance 
d’une aération déficiente des racines? 


Sur les terrains secs, dans la plaine du St-Laurent, le Thuja joue un réle 
dévolu plus au nord a l’épinette blanche (Picea glauca) qui germe bien sur un 
sol minéral mais qui rencontre 1a un climat trop chaud; et plus au sud au 
Juniperus virginiana (SAF 46) qui s’arréte en deca d’un climat trop froid 
(atteint ses limites prés d’Ottawa et sur les bords du lac Champlain). 

Le Thujetum occidentalis devient éventuellement trés dense, et n’admet a 
peu prés aucune végétation herbacée, sauf peut-étre le Corallorrhiza maculata 
et le Monotropa uniflora et quelques-unes des espéces du sous-bois du Pinetum 
Strobi (Dalibarda repens, Pyrola elliptica, Equisetum scirpoides). 


Sur un sol humide, toutefois, il peut se constituer une union d’Alnus incana 
et, la lumi¢re n’étant pas trop réduite, des Carex et quelques coussinets de 
Calliergonella Schreberi, Dicranum undulatum, etc. 


4. CRATAEGETUM BOREALE 


Les taillis d’aubépines sont un sous-climax qui dépend plus ou moins 
immédiatement de l’homme et comme tels seraient peut-¢étre mieux nommés 
disclimax. Marie-Victorin (1938 (43) ) croit que les Crataegus sont venus du 
sud au cours de la période historique. II ne fait aucun doute que leur diss¢- 
mination a été grandement favorisée par l’éclaircissage et la suppression de la 
forét primitive. Que leur grande mutabilité résulte ou non de leur libération 
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de la compétition des mésophytes, les cenelliers sont assurément un important 
élément floristique de l’aire Hudson—Champlain-St-Laurent, mais ils ne font 
pas ordinairement partie de la prisére. 

Les conditions favorables aux aubépines sont:.1l’abondance de lumiére et 
un sol assez bien drainé. Par ailleurs, ces arbustes résistent trés bien a un 
sol pauvre ou mal aéré. Surtout, ils tiennent 4 peu prés indéfiniment contre 
un facteur biotique, le paturage. 

Les associés des aubépines sont trés variables, étant donné la dégradation 
plus ou moins avancée du sol. Ce sont toutefois des héliophiles surtout et 
des mauvaises herbes: Betula populifolia, Amelanchier canadensis, Prunus 
virginiana, Verbascum Thapsus, Danthonia spicata, Taraxacum officinale, 
Hieracium aurantiacum, Antennaria neodioica, Anaphalis margaritacea, etc. 


5. PINETUM STROBI (SAF 9; HEIMBURGER \V-G, As-G, As-Co) 


L’extension géographique des formations de pin blanc est trés considérable 
et pose des problémes qui ne peuvent étre abordés dans les cadres du présent 
travail. Les idées de Nichols (1935 (45) ), de Halliday (1937 (31) ), de 
Dice (1938 (23) ) et d’autres biogéographes seront discutées dans un autre 
mémoire ot il sera question de tracer les frontiéres des diverses associations- 
climax que l’on rencontre a |’intérieur du biome de la forét décidue d’une part 
et du biome de la forét canadienne d’autre part. La question de la com- 
pénétration des climax (Dansereau, 1944 (16) ) ne saurait ¢tre résolue sur une 
base exclusivement floristique ou faunistique. I] me semble précis¢ment que 
les variations géographiques de l’adaptabilité écologique sont de toute premiére 
importance ace sujet. C’est pourquoi une connaissance des étapes principales 
de la succession me parait nécessairement préalable 4 une discussion des 
biomes et de leur répartition. 

I] se peut que les bois de pin blanc ou un mélange de pin blanc et de pruche 
(Pineto-tsugetum) soient le climax de certaines régions des Grands Lacs 
(Weaver and Clements, 1938 (53) ), particuli¢rement au voisinage immédiat 
de la Prairie (Stallard, 1929 (49) ). 

Or, le Pinetum Strobi, tel que constitué dans la Vallée moyenne du St- 
Laurent, couvre rarement de grandes étendues. II occupe les dép6ts alluviaux 
sablonneux et pauvres, et sa stabilité est trés douteuse, en ce sens qu’il se 
déplace continuellement, 4 la maniére d’autres serclimax (voir l’Acereto- 
ulmetum ci-dessus), avec l’avance ou le recul des bandes de végétation qui 
composent la zonation. 

La résistance notoire du pin blanc a la sécheresse ne le condamne pas 
exclusivement aux terrains toujours secs: on le trouve jusqu’en marge des 
toubi¢res, particuli¢rement sur des sols qui s’ass¢chent beaucoup en juillet— 
aofit. Dans les Etats-Unis du Centre-Nord et dans l’état de New-York, 
il n’est pas rare de le rencontrer dans des habitats humides ou tout au moins 
humides au début de la saison. C’est l’habitat par excellence du Rhus vernix 
(Lindsey, 1932 (38) ), trés rare dans la plaine de Montréal (Laprairie, Ste- 
Victoire). Il semble d’ailleurs que ce Pinetum paludosum prés de sa limite 
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nord contienne beaucoup plus d’érable rouge et de merisier que de pin, ces 
deux espéces pouvant mieux y accomplir leur cycle. A Long Island, c’est 
plutédt le pin jaune (Pinus rigida) que |’on trouve en pareil milieu (voir plus 
loin sous Aceretum rubri; aussi, Cain and Penfound, 1938 (7) ). 

Le pin blanc est donc généralement confiné ici aux terrainsS sablonneux secs. 
Au cours de |’évolution de cette association, toutefois, il se produit une suc- 
cession de synusies arbustives et herbacées en relation avec le sol, de sorte 
qu’on distinguera plusieurs étapes caractéris¢es par des faciés bien recon- 
naissables. 


Facies &@ Vaccinium—Gaultheria. Au début, sur un sol purement minéral et 
excessivement drainé, et sous une couverture arborescente encore clairsemée, 
le Viburnum acerifolium, le Vaccinium pennsylvanicum, le Danthonia spicata, 
l’Aster cordifolius, le Carex rugosperma, le Lycopodium tristachyum s’étendent 
en formation plus ou moins ouverte et peu a peu colonis¢e par le Gaultheria 
procumbens, le Melampyrum lineare (type Vaccinium-—Gaultheria de Heim- 
burger). 

Faciés a Aster—Pteridium. Des espéces a plus fort développement foliaire, 
a feuillage décidu plus enrichissant pour le sol marquent l’étape suivante: 
Aster macrophyllus, Pteridium latiusculum et Rubus allegheniensis (type 
Aster—Gaultheria de Heimburger). 


Faciés @ Monotropa. Au cours de l’évolution des biotopes précédents, la 
couronne des arbres se referme, et les espéces herbacées caractéristiques 
disparaissent peu a peu. II peut se produire une période de stagnation 4 peu 
prés compléte: les précipitations d’été n’atteignent pratiquement pas le sol. 
Celui-ci est dans une ombre totale. Le niveau superficiel est fait d’aiguilles 
peu décomposées et cette liti¢re n’absorbe pratiquement pas d’eau, ne peut 
la retenir et se réchauffe excessivement. A peu prés aucune germination 
n’est possible dans ces conditions et seule la chute d’un arbre (de 150 a 200 
ans?) améliorera les conditions et permettra un pas de plus a la succession. 
Des saprophytes comme le Monotropa uniflora et le Corallorrhiza maculata 
sont les espéces les plus susceptibles de se maintenir a ce stade. 


Faciés a Corylus. La pinéde adulte, c’est-d-dire celle dont |’amélioration 
du sol a évolué parallélement a la croissance des arbres 4 cause d’un drainage 
moins excessif ou d’une meilleure texture du sol au début, contient encore un 
nombre variable des espéces mentionnées plus haut (sauf celles du faciés a 
Vaccinium—Gaultheria), et particuli¢rement l’Aster macrophyllus, mais elle 
est caractéris¢e surtout par la présence d’éléments plus mésiques. II se 
forme une union a Corylus cornuta, et une union herbacée 4 Maianthemum 
canadense, Pyrola elliptica, Mitchella repens, Lycopodium obscurum, Trillium 
undulatum, Chimaphila umbellata, Dalibarda repens (type Aster—Corylus de 
Heimburger). 


Deux autres types de pinéde se rencontrent dans notre aire, dominés par 


le pin rouge (Pinus resinosa) et le pin gris (Pinus Banksiana). Les types 
Cornus—Pyrola et Vaccinium—Myrica de Heimburger se rattachent a ces 
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formations respectivement plus xérique et plus nordique que le Pinetum Strobi. 
Toutefois, le Pinetum resinosae (SAF 3) et le Pinetum Banksianae (SAF 1), 
dans Il’aire en question, font plutdét figure de reliques et ne seront pas décrites. 
La ot elles existent, elles remplacent le stade le plus primitif de la pinéde 
blanche (SAF 9). 


6. BETULETUM LAURENTIANUM (SAF 6; HEIMBURGER As-Ar) 


On pourra facilement juger par sa position et son extension dans la Fig. 1 
de l’importance de cette association dans les diverses successions. En réalité, 
il faut subdiviser considérablement et reconnaitre nombre de faciés écologiques, 
et méme d’associations distinctes. 


Dans les endroits les plus secs, on trouvera un Populetum tremuloidis 
(SAF 4) ou un Prunetum pennsylvanicae (SAF 5), surtout aprés les feux. 
On rencontrera aussi, et trés souvent dans le sud de notre aire, des formations 
pures de Betula populifolia, évoluant vers l’Aceretum rubri (voir le numéro 
suivant) a partir de stades pionniers qui peuvent étre secs ou humides. 


Mais, d’une fagon générale, ce sera plut6t au Betula papyrifera que sera 
dévolu le rdle dominant, et les espéces mentionnées plus haut seront sub- 
dominantes ou méme seulement occasionnelles. 


Sur les sites les plus humides ce type se rapprochera du Betuletum abietosum 
et sur les plus secs, du Pinetum Strobi décrit plus haut, et abritera des arbustes 
et herbes caractéristiques de ces associations. II a aussi des affinités avec le 
Thujetum qui pourra |’envahir, surtout si le drainage est déficient. 


Le caractére qui lui est propre, toutefois, lui sera donné par I’un ou I|’autre 
des faciés suivants ou par une mosaique de deux ou plusieurs d’entre eux. 


Faciés d Antennaria. Sur des sols trés secs ou trés épuisés, en présence d’une 
synusie arborescente encore claire (couverture de moins de 40%), la végé- 
tation herbacée comprendra les Fragaria virginiana, Antennaria neodioica, 
Danthonia spicata, Lycopodium tristachyum. 

Faciés @ Aster cordifolius. Sur un sol un peu amélioré, des espéces plus 
tolérantes de l’ombre les remplaceront: Lycopodium complanatum, L. clavatum, 
L. obscurum. Une seconde union herbacée apparaitra composée de |’Aster 
cordifolius, de divers Solidago et du Pteridium latiusculum. Celui-ci pourra 
s’étendre éventuellement en formation presque pure (faci¢és Aster—Pteridium 
cité plus haut) jusqu’a ce que la densité de la vofite arborescente augmente 
considérablement, soit pour atteindre une couverture de plus de 50%. 

Faciés d Rubus. Dans un bois clair, les Rubus allegheniensis et R. idaeus 
pourront former des fourrés plus ou moins impénétrables pour les autres espéces. 


Faciés a Aralia nudicaulis. En présence d’un sol suffisamment humide et 
riche, l’Aster macrophyllus et \’Aralia nudicaulis accaparent une partie con- 
sidérable de l’espace (type Aster-Aralia de Heimburger). D’autres espéces, 
mésiques mais peu exigeantes, les accompagneront, mais en nombre restreint 
et avec une valeur de couverture habituellement trés basse: Lycopodium 
obscurum, Trientalis borealis, Maianthemum canadense. 


‘ 
| 
4 
| 
| 


262 CANADIAN JOURNAL OF RESEARCH. VOL. 24, SEC. C. 


Faciés @ Maianthemum-—Dryopteris. La ow les fluctuations d’humidité du 
sol ne se font presque plus sentir, autrement dit ot le drainage est plus ou 
moins régularis¢, on trouvera le Maianthemum canadense et le Dryopteris 
spinulosa. 

7. ACERETUM RUBRI (SAF 7; CAIN AND PENFOUND, 1938 (7) ) 

La composition botanique de cette association peut varier beaucoup. A 
l’instar de la précédente, on peut la subdiviser, d’autant plus. que ses contacts 
dans l’hydrosére et dans la xéros¢re sont nombreux (voir Figs 1 et 2) et 
supposent des origines et des évolutions diverses. Or, ses affinités les plus 
marquées sont avec le numéro précédent et avec |’Acereto-ulmetum lauren- 
tianum. 


Ce sous-climax se constituera surtout dans les endroits a drainage lent ou 
irrégulier. Il correspond 4 un stade d’immaturité du sol ot la couche de 
mati¢re organique est encore peu développée. 


Sur les alluvions sablonneuses, l|’Acer rubrum sera en compagnie du Betula 
populifolia; en milieu plus mésique, la synusie arborescente ressemblera plus 
ou moins a celle du Betuletum laurentianum et comportera un certain pour- 
centage de Betula papyrifera; ailleurs |’Ulmus americana et les Fraxinus 
americana et nigra seront présents (SAF 26 et Aceretum rubri de Cain et 
Penfound, 1938 (7) ). 

Dans des conditions aussi hétérogénes, un bon nombre des unions déja 
décrites pour le Pinetum Strobi et le Betuletum laurentianum pourront ¢étre 
réalisées. 

Quelques faci¢s, toutefois, sont plus particuliers 4 l’Aceretum rubri ou n’ont 
pas encore été décrits. 

Faciés @ Carex crinita. Sur un sol bossué, inégal, il se constitue des dépres- 
sions communiquant entre elles par des rigoles. Dans le cas oti ces dépressions 
ne s’ass¢chent pas tout-a-fait l’été, il se forme un sol relativement riche mais 
peu aéré oti domine le Carex crinita, avec |’Equisetum sylvaticum, le Pteretis 
nodulosa. 

Faciés @ Osmunda cinnamomea. La ot les dépressions mentionnées plus 
haut s’ass¢chent quelque peu, sans que l’évaporation soit trés forte (& cause 
de la densité de la synusie arborescente), c’est l’Osmunda cinnamomea qui 
domine (Aceretum osmundaceum de Conard, 1935 (13) ). 


Faciés @ Onoclea sensibilis. Toujours dans les dépressions, longuement 
inondées au printemps, et la ot la végétation ne débute guére avant le mois 
de juin, c’est l’Onoclea sensibilis qui domine d’abord. Bientdt les espaces 
demeurés libres sont comblés par |’Impatiens biflora. Cette formation ne se 
constitue probablement pas sur un sol trop acide. 


Faciés @ Veratrum viride. Si la couverture arborescente est inférieure 4 
50%, le Veratrum viride pourra former des colonies presque pures sur un sol 
mouillé au printemps, méme si l’asséchement estival est assez prononcé. On 
trouvera la également le Symplocarpus foetidus, | Eupatorium maculatum. 
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Les quasiclimax 


Chacun des sept sous-climax bri¢vement caractérisés plus haut est sus- 
ceptible d’étre envahi directement par le climax climatique, |’Aceretum 
saccharophori. Rappelons que pratiquement tous les télescopages sont possi- 
bles dans une succession quelconque, chacun d’entre eux correspondant a une 
accélération dans les processus d’évolution de la végétation. N’oublions pas 
non plus l’avance différentielle des synusies dont il a été question plus haut 
(Fig. 7). 

Cependant, le contraire du télescopage peut se produire, a la fois dans le 
temps et dans l’espace: il est bien connu qu’une zonation comportant un 
grand nombre de bandes nettement caractéris¢es n’est possible qu’a la faveur 
de gradients plus ou moins insensibles qui offrent des conjonctions différentes 
de facteurs physiques favorables 4 toute une gamme d’espéces ayant des 
exigences et des tolérances différentes mais trés voisines. De méme, une 
certaine lenteur de |’évolution dans le temps permet a des paliers de se 
constituer au cours d’une sére. Si ce retardement affecte le stade sub- 
terminal (la fin du sous-climax), il influe sur le climax lui-méme auquel il 
peut imposer des variantes qui se traduiront par un faciés particulier. De 
la sorte, on aura affaire 4 un climax légérement inhibé, qui ne réalise pas toutes 
les possibilités normalement permises par le climat local, et qu’on appellera 
quasiclimax. 


Ces retardements seront de deux sortes, et serviront bien a faire ressortir le 
caractére de marche ou d’écotone oti se trouve la Vallée du Saint-Laurent. 
Certaines inhibitions 4 l’accomplissement total du cycle, en effet, auront 
pour cause immédiate le froid ou l’humidité excessive et les autres, au con- 
traire, la chaleur ou une certaine sécheresse. C’est dire que les premiers 
dériveront des stades de l’hydros¢re et présenteront un caractére plus ou 
moins nordique et les autres des stades de la xérostre et présenteront un 
caractére plut6t méridional. 

Ces quasiclimax, que l’on désigne parfois (avec les proclimax dont il sera 
question plus loin) sous le nom de climax édaphiques, sont donc déterminés 
par une certaine lenteur dans |’évolution topographique du site qu’ils occupent, 
ce ralentissement ¢tant quelquefois assez prononcé pour mettre fin a toute 
évolution ultérieure, au cours du présent cycle climatique, vers l'association 
climax, vers l'état mésique parfait. 

La position relative de ces associations dans les diverses s¢res de l’aire 
climatique (Klimax Gebiet) est naturellement trés importante (Figs 1 et 2), 
puisque chacune aura retenu des stades précédents un certain nombre de 
reliques dont la persistance et l’abondance indiqueront a la fois la nature et 
la gravité des inhibitions subies. 


Il faut se représenter les quasiclimax comme une variation du climax lui-méme, 
c’est-a-dire comme des associations dont les affinités immédiates sont avec le stade 
terminal plutét qu’avec un des sous-climax. La nomenclature que j’emploie 
servira a le rappeler. 
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LEs QUASICLIMAX NORDIQUES 


Les espéces caractéristiques de tous les quasiclimax sont des mésophytes; 
nous ne rencontrerons plus désormais d’héliophytes, d’hygrophytes, ni de 
xérophytes. II ne saurait non plus étre question, dans ces conditions stabi- 
lisées, d’espéces non-indigénes. 

Les quasiclimax nordiques, tout en présentant les principaux caractéres 
de l’Aceretum saccharophori laurentianum décrit plus loin, en différent par la 
présence d’espéces indicatrices de conditions locales plus froides et souvent 
plus humides. Ces espéces, en effet, sont caractéristiques et souvent domi- 
nantes dans d’autres associations plus boréales appartenant au biome de la 
forét canadienne. Quelques-unes d’entre elles sont plus ou moins sur la 
limite méridionale de leur aire. 


8. ACERETUM SACCHAROPHORI BETULOSUM (SAF 12, HEIMBURGER V1, V1-O SUBTYPE) 


Cette association se trouve le plus souvent dans les ravins froids des régions 
montueuses et jusque sur des pentes trés escarpées (soit 50° environ): ceci 
entraine le délavage de l’horizon A et par conséquent l’impossibilité pour 
cet horizon de se différencier complétement. Tout au plus des paquets 
ou des ilots de sol A sont déposés par les rigoles au pied des arbres. L’ex- 
position est souvent N, NE ou E, par conséquent la lumiére et la température 
y sont relativement basses pour la région. La neige y fond assez tard et 
souvent le sol demeure humide au printemps et le drainage ne se régularise 
qu’en été. 

L’Acer saccharophorum y domine habituellement, tandis que le hétre en 
est souvent absent. Le merisier (Betula lutea) est l’arbre caractéristique, 
co-dominant et méme parfois dominant. I] y a ordinairement quelques 
individus d’A bies balsamea éparpillés ¢a et 1a. 

Faciés Viburnum—Oxalis. y a deux unions arbustives: l’une Viburnum 
lantanoides (accompagné parfois de Corylus cornuta), l'autre 4 Taxus cana- 
densis. Lapremiére est toujours trés claire, la seconde peut étre extr¢mement 
dense. Les unions herbacées sont trés dispersées dans l’ensemble, malgré 
la haute sociabilité du Lycopodium lucidulum et de l’Oxalis montana. 


Faciés a Trillium undulatum. Sur des sols assez fortement acides, en 
terrain relativement plat, mais ot le drainage peut ¢tre irrégulier, les 
caractéristiques sont le Lonicera canadensis et 4 l’union inférieure le Trillium 
undulatum, le Lycopodium obscurum, le Trientalis borealis. 

Faciés & Dryopteris marginalis. Sur une forte pente oti le délavage de 
l’horizon A est trés prononcé, apparait le Dryopteris marginalis, quelquefois en 
quantités assez fortes. L’Hepatica acutiloba y est souvent trés abondant aussi. 


Faciés 4 Maianthemum—Dryopteris. Dans les conditions les plus froides, 
l’Acer spicatum forme une union souvent assez dense. Le Ribes glandulosum 
se trouve dispersé parmi l’union herbacée que dominent le Maianthemum 
canadense et le Dryopteris spinulosa, auxquels sont associ¢es quelques autres 
espéces du Piceetum, tel le Clintonia borealis. 
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L’érabliére du Lac Saint-Jean (4 Métabetchouan) appartient a ce dernier 
type, comme plusieurs de celles de la Gaspésie du reste (Dansereau, 1944 (15) ). 
Or, vers le lac Alex, prés du 49° lat. N, l’Acer saccharophorum ayant dépassé 
ses limites, le merisier constitue des peuplements presque purs avec quelques 
sapins et les synusies frutescente et herbacée décrites plus haut. Une union 
a Corylus cornuta y est particuliérement développée. Cette variation est a 
rapprocher du type SAF 15 et du Betuletum abietosum dont il dérive si souvent. 


9. ACERETUM SACCHAROPHORI TSUGOSUM (SAF 10? 11? 17? HEIMBURGER Ma-V1, Ba-O?) 


Cette association ressemble beaucoup 4a la précédente, et il existe des inter- 
médiaires. Les différences sont probablement dues au drainage, car ce type, 
trés humide au printemps, est susceptible de s’assécher plus que le précédent 
au cours de l’été. Comme lui, il se rencontre jusque sur des inclinaisons trés 
fortes. C’est donc l’trrégularité du drainage qui en est la condition essentielle. 
Le pH est inférieur 4 7 et peut méme ¢étre assez fortement acide, comme I’indi- 
quent certaines des espéces herbacées les plus fréquentes. 

L’érable a sucre n’est pas toujours dominant. La pruche (Tsuga canadensis) 
est présente, mais trés rarement dominante ou subdominante. Les Fagus 
grandifolia, Acer rubrum et Betula lutea sont présents, ce dernier ordinairement 
en petit nombre. L’Acer spicatum et le Corylus cornuta forment une strate 
frutescente peu fournie, tandis que le Viburnum lantanoides et le Taxus 
canadensis sont souvent présents, mais trés disséminés. 

Diverses unions herbacées se rencontrent ici: l’union 4 Osmunda cinna- 
momea; \’union a Trillium undulatum, Lycopodium obscurum, Trientalis borealis 
(ot: apparait trés fréquemment aussi le Medeola virginiana); une autre union 
a Mitchella repens—Cypripedium acaule. Dans une autre union, le Maian- 
themum canadense et le Dryopteris spinulosa sont tellement abondants qu’il 
faut bien les mentionner aussi a cause de leur valeur de couverture. Mais, 
comme le fait remarquer Heimburger (1941 (33) ), ce sont de mauvais indi- 
cateurs étant donné leur trop grande plasticité. En fait, ce sont des indices 
de mésophytie sans plus. 

Ce type dérive surtout du Pinetum Strobi et il s’apparente dans ses phases 
les plus jeunes au SAF 10. Quant au SAF 11, il n’existe pratiquement pas 
dans la Province de Québec. L’un et l’autre sont certainement des sous- 
climax dans notre région, méme si on peut leur accorder le status de climax 
(Nichols, 1935 (45), Weaver and Clements, 1938 (53) ). Quant au type 
SAF 17, ot figure l’épinette rouge (Picea rubens), il est trés rare aussi. 

Il y aurait encore une association Fagus—Tsuga, étudiée trés en détail par 
Lutz (1930 (40) ), par Hough et Forbes (1943 (35) ) et par Odum (1943 (46) ), 
auquel le status de climax a été attribué en Pennsylvanie et dans |’Etat de 
New York. Ce cas est particuli¢rement intéressant, parce qu’il fait voir 
qu’un quasiclimax (et méme un sous-climax?) d’une région peut se com- 
porter comme climax dans une autre. Autrement dit, les inhibitions topo- 
graphiques et microclimatiques qui arrétent la succession au niveau du quasi- 
climax peuvent s’étendre 4 une région enti¢re—et donc a un climat régional 
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(v.g. les hauts plateaux de la Pennsylvanie)—oi elles déterminent alors un 
climax et non plus un quasiclimax. 

Je ne crois cependant pas que le Fageto-tsugetum de Lutz se présente dans 
notre région avec la valeur de climax: le Tsuga canadensis ne maintient nulle 
part sa dominance dans notre aire et il ne résiste nulle part a l’invasion de 
l’Acer saccharophorum. Pour les Helderbergs et les Catskills de l’Etat de 
New York, que j’ai eu l’occasion d’étudier en 1944 a l’Edmund Nyles Huyck 
Preserve, .je crois qu’il y a lieu d’émettre a peu prés les mémes doutes. Je 
me réserve de revenir sur ce point (Dansereau, 1946 (19) ). 

Quant aux catégories de Heimburger, le type Bazzania—Oxalis figure une 
phase primitive, tandis que le type Maianthemum—Viburnum représente mieux 
l'association stabilisée. 


LEs QUASICLIMAX M ERIDIONAUX 


Un autre groupe de quasiclimax a une allure et des affinités que l’on peut 
qualifier de méridionales: les inhibitions de la succession, en effet, favorisent 
des espéces qui atteignent presque toute leur limite nord-est quelque part 
dans l’aire de la forét décidue laurentienne, et méme au niveau de !’archipel 
d’Hochelaga. 

Le premier de ces types est plus humide que le climax, tandis que les autres 
sont généralement plus secs. 


10, ACERETUM SACCHAROPHORI ULMOSUM (SAF 13? HEIMBURGER Arts, D1? M1?) 


Dans l’hydrosére de la plaine de débordement, cette association se rencontre 
toujours et peut durer assez longtemps. On la trouve également sur une 
toute autre topographie, par exemple sur un flanc de montagne 4 faible 
pente (guére plus de 25°) ot les eaux d’infiltration maintiennent l’épais humus 
du sol toujours humide (et non pas seulement frais comme dans les deux types 
précédents). Le drainage n’est donc pas déficient et il ne s’ensuit aucune 
stagnation ou congestion, mais la provision d’eau est toujours abondante. 
La réaction du sol est neutre ou peu s’en faut. 

Les arbres forment un dais fermé, de sorte que la lumiére est trés réduite 
en été. Les principaux sont l’Acer saccharophorum (nettement dominant), 
le Fagus grandifolia, le Tilia americana et le Fraxinus americana. I1 est 
intéressant de rencontrer |’Ulmus americana et le Juglans cinerea dans un 
habitat aussi franchement mésique, car plus au sud, ils ne sortent guére de 
la plaine de débordement, ot se réfugie trés souvent aussi le Tilia americana. 
La présence en quantités de ce dernier dans les divers Aceretum saccharophori 
correspond généralement 4 un manque de densité des arbres. Autrement dit, 
cette espéce est favorisée, sur un bon sol, par une lumiére accrue. 

Le Sambucus pubens est l’arbuste le plus fréquent. Le Corylus cornuta s'y 
trouve aussi. Le Dirca palustris, pea commun dans la Vallée du Saint- 
Laurent, trouve ici son habitat d’élection. 

La strate herbacée ne présente pas au printemps de faciés trés différent de 
celui du climax proprement dit, si ce n’est la présence et souvent l’abondance 
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trés grande de |’Allium tricoccum. Les vraies caractéristiques se développent 
surtout au début de l’été: union 4 Adiantum pedatum, Laportea canadensis, 
Arisaema atrorubens; union 4 Mitella diphylla, Viola canadensis, Dryopteris 
Goldiana. 

Le type 13 de la Society of American Foresters se rapproche de cette associa- 
tion, quoique ce type ne contienne pas de hétre, comporte un fort pourcentage 
de tilleul et soit plus ou moins limité au Minnesota, au Wisconsin et au 
Michigan (o0 les conditions d’écotone du Saint-Laurent se retrouvent, au 
moins partiellement). 


Le type Arisaema de Heimburger est tout a fait analogue, tandis que ses 
types Dicentra et Mitella se rapprochent peut-étre davantage du climax vrai. 


11. ACERETUM SACCHAROPHORI QUERCOSUM (SAF 51; HEIMBURGER Oa) 


Au printemps, le sol de ce type est souvent trés mouillé, au point d’en étre 
presque marécageux. Au cours de 1’été, toutefois, le drainage devient normal 
et peut méme étre excessif, entrainant un commencement de sécheresse. 
En effet le pourcentage de matiére organique est souvent faible, et ce site 
utilise moins bien les précipitations que les autres quasiclimax. 

L’espéce caractéristique a l’étage arborescent est le Quercus borealis, géné- 
ralement le var. maxima. Dans les cas extrémes, le chéne rouge est en forma- 
tion pure. Outre l’Acer saccharophorum et de faibles quantités de Fagus 
grandifolia, |’Acer rubrum est presque toujours présent, et le Tilia americana 
est assez fréquent, de méme que les Carpinus caroliniana, Ostrya virginiana 
et Corylus cornuta. 

L’union herbacée la plus caractéristique est 4 Uvularia sessilifolia (= Oakesia 
sessilifolia), auquel on peut ajouter le Lycopodium obscurum, le Trientalis 
borealis et peut-étre l’Hepatica americana. 

Le type ‘‘red oak”’ de |’American Society of Foresters (SAF 52) est tout a 
fait différent, n’étant guére mésique, mais plut6t un parc qu’une forét. Peut- 
étre vers sa limite nord, le chéne rouge réagit-il cependant d’une facon analogue 
a son comportement sur sa limite sud. II existe une sorte de taillis bas 
(‘‘scrub’’) de chénes rouges au Bic. 

Par contre, le type SAF 8 en est une forme primitive, dérivant évidemment 
du Pinetum Strobi. len vade méme du type Aralia—Oryzopsis de Heimburger 
qui tend vers son type Oakesia, beaucoup plus mésique. 

C’est sans doute dans la Vallée de |l’Ottawa que cette association est le plus 
développée, et particuliérement du cété ontarien ou les effets de la sécheresse 
sont évidents. Dans le reste de l’aire, |’Aceretum saccharophori quercosum 
est trés faiblement représenté. 


12. ACERETUM SACCHAROPHORI CARYOSUM (SAF 57; HEIMBURGER M1) 


Cette association et la suivante sont, 4 vrai dire, beaucoup plus proches du 
climax que toutes les précédentes sauf l’Aceretum saccharophori ulmosum. 
L’influence modifiante ici, par rapport au climax, est le réchauffement précoce 
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au début de la saison. L’exposition donc sera généralement sud ou sud- 
ouest et plus ou moins a I|’abri des vents froids, sinon des vents desséchants. 
Le sol aura accompli une évolution trés poussée, mais la couche d’humus 
pourra ¢tre moins épaisse que dans le climax, assurément moins que dans le 
numéro 10. Le sol sera aussi légérement acide. 

L’érable 4 sucre et le hétre sont toujours dominants. Cependant quelques 
espéces caractéristiques d’un climax voisin (Quercetum albae) y figurent: 
Carya cordiformis, C. ovata, et quelquefois Prunus serotina, Quercus alba, 
Q. macrocarpa et Hamamelis virginiana. Les arbustes sont ceux du climax, 
de méme que la plupart des espéces herbacées. Toutefois, quelques espéces 
se distinguent: Parthenocissus quinquefolia et Smilax herbacea. Les Trillium 
grandiflorum, Uvularia grandiflora et Hydrophyllum virginianum sont a leur 
optimum ici. La plupart de ces espéces ont leur maximum d’expansion a 
l’ouest des Appalaches, sous un climat ot la sécheresse va en augmentant. 

Ce type ne dépasse pas considérablement |’archipel d’Hochelaga: la moin- 
dre altitude, dans les Cantons de I’est et les Laurentides, fait obstacle a son 
expansion. 

13. ACERETUM SACCHAROPHORI NIGROIDES 

Ce quasiclimax est encore plus rare et plus limité dans notre aire. II est 
assez difficile de savoir s’il trouve son équivalent ailleurs, la littérature forestiére 
n’étant guére prodigue d’informations au sujet de l’érable noir (Acer nigrum) 
que l’on confond volontiers avec l’érable 4 sucre. II se produit d’ailleurs entre 
les deux espéces de nombreuses hybridations et recombinaisons (Marie- 
Victorin, 1935 (42), Dansereau et Lafond, 1941 (21), Dansereau et Desmarais, 
1946 (20) ). 

L’Aceretum saccharophori nigroides différe du climax et du type précédent 
surtout par la présence de |’érable noir dans l’union arborescente. Les unions 
arbustive et herbacée sont la plupart de celles des numéros 12 et 14. 

On peut encore rapprocher ce type de |’Aceretum saccharophori ulmosum, 
car il arrive que le sol riche ait une haute capacité de rétention de l'eau. 
Plusieurs auteurs (dont Deam, 1940 (22) ) attribuent 4 1’érable noir un habitat 
plus humide que celui de l’érable A sucre. Dans notre région, il ne se rencontre 
strictement que sur un substratum calcaire, méme si ce substratum est dolomi- 
tique. Il y a lieu de croire que ses limitations sont d’ordre thermique plutdt 
que chimique. En tout, seules les stations suivantes sont connues: Saraguay, 
Cartierville, et Sainte-Anne-de-Bellevue (Ile de Montréal); Saint-Frangois- 
de-Sales et Laval-des-Rapides (Ile Jésus); Saint-Eustache (comté des Deux- 
Montagnes); Grenville (comté d’Argenteuil); Saint-Lin (comté de |’Assomp- 
tion); Saint-Armand (comté de Missisquoi). 


Le climax 
14. ACERETUM SACCHAROPHORI LAURENTIANUM 
L’érabliére laurentienne atteint son climax total sur des sites bien drainés, 
dont la pente n’excéde guére 35°, et ot l’évolution du sol a atteint son terme 
par la différenciation maximum des horizons. Les facteurs de déséquilibre 
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auront disparu: froid ou chaleur excessifs, humidité et sécheresse, bref tout 
ce qui est contraire 4 l’état mésique. I1a été démontré par beaucoup d’auteurs 
que les facteurs météorologiques affectent une allure 4 la fois réguliére et 
modérée dans les climax. C’est dire que les variations tant quotidiennes que 
saisonniéres de la température et de l’humidité s’inscrivent entre des extrémes 
plus rapprochés que ceux des autres habitats environnants, et s’expriment par 
des courbes plus aplaties. 

Ceci, naturellement, est df a l’effet-tampon d’une strate arborescente dense 
qui isole le milieu sylvestre de l’atmosphére ambiante et dont la stabilité flo- 
ristique est l’expression méme de cette adaptation finale au climat régional que 
figure toujours le climax. II n’est peut-étre pas superflu d’insister de nouveau 
sur le fait que cette association est celle qui utilise au maximum les ressources 
du milieu. Elle est aussi la seule dont les espéces, tout en ayant des exigences 
primaires communes, ne manifestent pratiquement plus de compétition active, 
parce qu’elles ont en méme temps des exigences secondaires complémentaires 
qui leur permettent d’occuper chacune un biotope particulier et de réaliser 
un parfait commensalisme. 

Dans l’union macrophanérophyte, l’arbre dominant est l’Acer saccharo- 
phorum, qui dans certains cas se rencontre en formations pures (la ‘consocia- 
tion’ de Clements). Le Fagus grandifolia lui est généralement associé quoi- 
qu’il n’atteigne 4 peu prés jamais une proportion de plus de 20%. Les 
Fraxinus americana et Tilia americana sont fréquents aussi, mais toujours 
en nombre réduit. Quelques petits arbres (union mésophanérophyte), qui ne 
percent pas la vofite feuillée, sont trés caractéristiques: l’Acer pennsylvanicum 
et l’Ostrya virginiana. Les principaux arbustes sont le Cornus alternifolia et le 
Sambucus pubens (union microphanérophyte). 

Il n’y a donc, aux synusies supérieures, aucune espéce a feuilles persistantes. 
Par conséquent le facteur lumi¢re va manifester une telle variation que les 
aspects saisonniers seront trés différenciés, et les caractéristiques vernales, 
estivales, sérotinales et automnales trés différentes quant aux formes 
biologiques et a l’abondance. 

Les conditions printani¢res, avec leur éclairement maximum (75% dans le 
Fagetum sylvaticae de Tchécoslovaquie (Braun-Blanquet, 1932 (3) ), vicariant 
biogéographique de notre Aceretum saccharophori) favorisent les géophytes. 
Ces espéces ont un cycle vital généralement trés court et méme ne laissent 
aucune trace dans la forét quand l’ombre s’y est étendue: le Claytonia caro- 
liniana, le Dicentra Cucullaria, le Dicentra canadensis, \’'Erythronium america- 
num durent quelques semaines seulement, produisent feuilles, fleurs et fruits, 
et reconstituent les réserves de leurs parties souterraines. D’autres débutent 
trés t6t, produisant leurs fleurs puis leurs feuilles (Hepatica acutiloba, Carex 
pedunculata, Carex plantaginea), ou leurs fleurs et leurs feuilles (Trillium 
erectum, Sanguinaria canadensis, Viola eriocarpa, Polygonatum pubescens, 
Smilacina racemosa, Asarum canadense, Caulophyllum thalictroides) et continu- 
ant leur végétation et le mfirissement de leurs fruits dans l’ombre grandissante. 
Toutefois, en juillet et aofit le nombre des individus portant encore des feuilles 
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et des fruits est généralement faible en comparaison du nombre quia fleuri. La 
couverture totale de ces espéces vernales, la plupart trés grégaires, peut étre 
trés élévée, au point de former un tapis quasi-continu ou bien consister en 
touffes isolées au pied des arbres et autour des pierres. 


La période estivale, qui marque leur disparition ou en tout cas leur extréme 
réduction, présente un aspect trés différent. Plusieurs espéces, apparues de 
bonne heure, ont fleuri ou fructifié et fait une certaine croissance pendant la 
période vernale, mais ne se développent pleinement qu’en été: les Dryopteris 
spinulosa, Polystichum acrostichoides, Osmorhiza Claytoni, Actaea rubra, A. 
alba et A. pachypoda. Quelques hémicryptophytes produisent une rosette 
ou quelques feuilles au printemps, puis se développent et fleurissent en juin 
et juillet, tels les Carex arctata, Prenanthes altissima, P. alba, Sanicula trifoliata, 
S. marilandica. D’autres n’apparaissent guére avant les chaleurs, tels les 
Desmodium grandiflorum, Aralia racemosa, Amphicarpaea bracteata, Phryma 
leptostachya. 

La période sérotinale est caractérisée par la persistance en feuilles ou en 
fruits d’un certain nombre d’espéces vernales et surtout estivales et par la 
floraison de quelques espéces brévidiurnes—dont les premiéres feuilles ont pu 
apparaitre en mai—tel les Solidago latifolia, Aster acuminatus et Eupatorium 
urticaefolium. Cette saison est celle de la maturation des fruits et des graines. 
Elle coincide assez souvent avec une relative sécheresse de l’atmosphére et un 
abaissement de la nappe phréatique. A vrai dire ni l’un ni l’autre de ces 
phénoménes ne se fait beaucoup sentir dans |’Aceretum saccharophori lauren- 
tianum, du moins au niveau de la synusie herbacée, car le sol superficiel ne 
perd pas sensiblement de son eau. 

Aussi la période automnale qui suit n’est-elle pas marquée par des change- 
ments brusques, malgré le commencement de la chute des feuilles, l’abaisse- 
ment de la température, le retour des pluies et la hausse de la nappe phréatique. 
Il est trés remarquable, en effet, si l’on compare la végétation herbacée du 
climax avec celle d’un Pinetum Strobi ou d’un Betuletum avoisinant, que les 
feuilles sont atteintes moins tét par la gelée, toujours en vertu de |’effet- 
tampon du climax sur le climat régional (Hough, 1945 (34) ). On voit méme 
assez fréquemment, pendant 1’été de la Saint-Martin (‘‘Indian Summer’’) 
le Viola canadensis fleurir de nouveau, tandis que |’Osmorhiza Claytoni, le 
Galium triflorum et d'autres espéces, 4 la base de leurs tiges plus ou moins 
séches, produisent des feuilles nouvelles qui demeureront vertes sous la 
neige. 

Le climax est une association bien équilibrée; c’est la seule qui soit contrélée 
par le climat et non par le sol (Clements, 1936 (11) ). Elle est sujette d’autre 
part Ace que Weaver et Clements (1938 (53) ) ont appelé l’annuation, c’est-a- 
dire 4 des modifications plus ou moins graves, d’une année a l’autre ou au cours 
de périodes (cycliques ?) d’années, des proportions relatives des espéces pré- 
sentes aux diverses synusies. Ceci peut méme affecter la dominance. Ainsi, 
plusieurs années séches de suite peuvent diminuer le nombre des Trillium 
erectum, Viola eriocarpa dont les rhizomes sont peu profonds; les années 
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humides favoriseront |l’Athyrium angustum, |'Adiantum pedatum, \e Dicentra 
Cucullaria dont les feuilles sont fragiles, etc. 


D’autres conditions locales sont susceptibles de modifier quelque peu le 
faciés du climax, au moins sur de faibles étendues. Ainsi le chablis, la chute 
de vieux et grands arbres, phénoménes qu’ il faut bien considérer comme faisant 
partie du cycle naturel, ont pour effet de créer des puits de lumiére qui favo- 
riseront le Tilia americana, le Prunus serotina (SAF 14-A, Hough and Forbes, 
1943 (35) ) et méme le Pinus Strobus. C’est en considération de ce facteur— 
a l’échelle de centaines de milles carrés—que Nichols (1935 (45) ) et Whitford 
(1901 (55) ) reconnaissaient au pin blanc une place dans le climax. 


Le vent, surtout dans les parties marginales de la forét, ou en présence 
de sols peu profonds, favorise probablement la régénération du Fagus grandi- 
folia plutdt que de |’Acer saccharophorum, et permet méme la formation de 
petites ‘‘consociations’” locales. La partie haute de I’Ile d’Orléans, trés 
expos¢e aux vents du nord-est et du sud-ouest, porte de véritables Acereto- 
Fagetum, peut-étre en réponse a |l’augmentation de |’évaporation. 

Tel est donc le théme central de 1l’érabliére laurentienne autour duquel 
s’ordonnent quelques variations mineures qui viennent d’étre décrites, et aussi 
des variations plus grandes appelées quasiclimax. 

Grace 4 un tableau d’association, basé sur plusieurs centaines de relevés dans 
V’Aceretum saccharophori faits depuis 1940, il sera possible d’appuyer les con- 
sidérations précédentes sur des chiffres d’abondance, de sociabilité, de fré- 
quence, de présence et de constance (voir Braun-Blanquet, 1932 (3) ), 
d’estimer la fidélité et de faire usage des valeurs d’indice déja proposées 
(Dansereau, 1943 (14) ). Cette description quantitative de la forét décidue 
laurentienne permettra de la comparer a ses équivalents dans le nord et l’est 
des Etats-Unis autrement que sur une base purement floristique (voir 
Dansereau 1943 (14), Tableau I). De méme, les aspects saisonniers (l’aspec- 
tion de Clements) feront l’objet d’une étude détaillée. 

Je crois cependant en avoir donné pour le moment une description suffisante 
pour faire ressortir l’originalité du complexe phytosociologique qu’est |’Acere- 
tum saccharophori laurentianum. Ce climax de la forét décidue du Saint- 
Laurent est le leitmotiv autour duquel s’ordonnent, selon les fluctuations de 
quelques facteurs physiques, des variantes de relativement peu d’ampleur 
nommeées ici quasiclimax. 

Il ressort également que |’Aceretum saccharophori ne correspond exactement 
a aucun des types de la Society of American Foresters quoiqu’il se rapproche 
des numéros 14 et 57. Il correspond d’autre part assez bien aux types 
Dicentra et Mitella de Heimburger. ' 


Les disclimax 


Tout ce qui précéde a trait a la prisére, c’est-a-dire aux diverses successions 
qui convergent vers un méme climax dans les conditions naturelles. L’inter- 
vention plus ou moins délibérée et fréquente de l’homme introduit des per- 
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turbations plus ou moins graves qui nous obligent 4 superposer, sur le motif 
(‘‘pattern’’) de la Fig. 1, des variations nouvelles: c’est la subsére. 


Les interventions humaines sont de plusieurs sortes: coupe, éclaircissage, 
feu, paturage, drainage, inondation. II est admis que ces interventions ont 
pour effet de produire une régression, c’est-a-dire une marche-arriére dans la 
succession. Plus exactement, on se représente une sorte de récapitulation: 
un climax est détruit, et la succession recommence, soit 4 partir du sous-climax 
si l’intervention est bénigne, soit 4 partir d’un stade pionnier si elle est plus 
grave (voir Fig. 7). Or, ceci ne se vérifie que si l’intervention en question 
atteint également les diverses synusies de la végétation et les divers horizons 
du sol, ce qui est non seulement improbable mais rare. Pour revenir aux con- 
sidérations exposées plus haut au sujet de l’évolution différentielle des synusies 
et des horizons, |’intervention ne pourra causer une récapitulation de la suc- 
cession primaire que si elle s’exerce non seulement a4 tous les niveaux mais a 
tous les niveaux a la fois pour cesser immédiatement aprés. 


Or, dans la pratique, les interventions directes, et surtout indirectes, de 
"homme sont progressives ou irréguliéres. Une intervention continue et 
bénigne est méme susceptible de causer une véritable rétrogression, c’est-a-dire 
une succession a l’envers. Frankton et Raymond (1944 (26) ) nous font 
voir, dans notre région, les rétrogressions: Trifolietum— Festucetum—Danthonie- 
tum et Trifolietum—A grostidetum—Festucetum, dues a un facteur biotique 
continu, le paturage. La suppression de ce facteur induirait en peu de temps 
la réversion a la succession (progressive) normale: Danthonietum— Festucetum 
—Trifolietum, etc. (voir Figs 1 et 2). 


Or, si les interventions de l’homme sont susceptibles, en altérant les con- 
ditions physiques et biologiques du milieu, d’induire de simples récapitulations 
et rétrogressions, elles produiront nécessairement aussi des modifications 
favorables 4 la constitution d’associations qui n’existent nulle part dans 
la nature a l'état spontané. Tout au moins peut-on se représenter les con- 
ditions créées par l"homme, tant dans la conjonction des facteurs que dans la 
durée qu’elles affectent, comme particuli¢rement favorables 4 des espéces qui 
ne dominent dans aucun habitat ‘‘naturel’’, dans aucune des diverses niches 
qui se constituent au cours de l’évolution topographique régionale, sous le 
climat actuel. Il y a longtemps qu’on a reconnu ce principe 4 propos des 
mauvaises herbes, qui vivent ici, en pays froid et humide, dans une micro- 
steppe sans équivalent naturel régional, 4 preuve qu’on n’y rencontre peu ou 
pas d’espéces indigénes. 


Par conséquent, si l’intervention de l’homme, dans le climax de la région 
qui nous intéresse, a pour effet de créer des conditions analogues a celles des 
quasiclimax, ce sont ces derni¢res associations qui occuperont des sites légére- 
ment dégradés. Or, la plupart du temps, la hache et le feu surtout, auront des 
effets beaucoup plus graves et ravaleront le site au moins au niveau d’un sous- 
climax et méme d’un stade pionnier. Tandis que des interventions plus 
bénignes créeront des conditions tout a fait nouvelles auxquelles les plantes 
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répondront en formant des faciés particuliers et caractéristiques. La répé- 
tition périodique de ces interventions conservera a ces faciés une permanence 
dans le temps qui justifie leur désignation de disclimax. 


LES DISCLIMAX BUCHES 


La coupe sélective et l’abattage des arbres se rencontrent a tous les degrés, 
depuis l’éclaircissage qui ne fait qu’accélérer les derniers stades de la succession 
jusqu’a la coupe 4a blanc estoc (Fig. 7). I! ne sera question pour le moment que 
des coupes relativement bénignes, puisque cette étude a pour objet les associa- 
tions arborescentes voisines du climax et non les sous-climax, et encore moins 
les stades pionniers. 


La coupe sélective, dans la province de Québec, a pour objet de favoriser 
le remplacement du hétre, du noyer, de la pruche, du fréne, du chéne rouge, du 
merisier, du tilleul ou de l’orme par une population pure d’érable a sucre 
(voir SAF 14) pour fins d’exploitation du sirop et du sucre. 


Pour des raisons connexes—faciliter la circulation des chevaux dans |’éra- 
bliére, par exemple—on détruit trés souvent la strate frutescente tout entiére, 
abattant les jeunes Acer saccharophorum en méme temps que les Cornus, 
Sambucus, Corylus, etc. 


Enfin, on ‘‘nettoie” |’érabli¢re, en enlevant tout le bois mort, toutes les 
branches qui tombent, les arbres renversés, etc. Considéré au simple point de 
vue écologique, le nettoyage est une intervention peut-¢tre aussi importante 
que la coupe. Les arbres morts—et méme les arbustes et les branches— 
jouent un certain rdle dans la dynamique du sol, dans le renouvellement de 
"horizon A qui dépend de la décomposition des matiéres organiques. Certes, 
ce facteur est plus important dans les foréts de coniféres que dans les bois 
décidus, car dans un Piceetum, nombre de plantes herbacées et les plantules 
de l’épinette elle-m@éme ne peuvent avoir prise que sur le sol minéral (isolé 
par un tapis de mousses, un écran d’aiguillettes, ou un humus stagnant) ou 
sur un tronc renversé en décomposition. Le rajeunissement de l’horizon A 
cependant, dépend aussi dans l|’érabli¢re des décompositions ligneuses dans 
une certaine mesure. II est trés remarquable, par exemple, que le merisier 
germe trés souvent sur les souches mortes des érables, du hétre ou de la 
pruche. 

La coupe, donc, aura des répercussions diverses selon sa gravité, sa fréquence 
et l’association sur laquelle elle aura été pratiquée: le climax ou |’un quel- 
conque des quasiclimax. Ses effets seront généralement de l’un des trois 
types décrits ci-aprés, lorsque la vofite de la strate arborescente n’aura pas 
été trop fortement diminuée, mais lorsque la strate arbustive aura été a peu 
prés détruite. 

15. ACERETUM SACCHAROPHORI DENNSTAEDTIOSUM 

Ce disclimax se formera surtout a la suite d’une coupe s¢lective soit dans 
le climax (no 14) soit dans une érabliére humide et plutdt froide (nos 8 et 9), 
plus rarement aprés une intervention en milieu plus sec (nos 12 et 13). Ici 


— 
: 
i 
{ 
q 
j 
‘ 
3 
j 
| 


274 CANADIAN JOURNAL OF RESEARCH. VOL, 24, SEC. C. 


la densité de la strate arborescente est souvent réduite, et d’ailleurs la popu- 
lation est fréquemment jeune. II est probable que ce faciés ne se forme pas 
trés spontanément mais 4 la suite d’interventions habituelles au cours de trés 
longues périodes. 

La densité plutét réduite des arbres et l’absence totale d’arbustes permettent 
au soleil de faire fondre trés rapidement la neige. La flore printaniére ne 
différe pas sensiblement de celle du climax. Ce n’est guére qu’a la phase 
estivale que la dégradation devient apparente. A ce moment, en effet, une 
fougére, le Dennstaedtia punctilobula, surgit: elle est souvent assez abondante 
pour couvrir d’une formation pure le plancher du bois. Cette espéce est 
peu exigeante et manifeste une adaptabilité assez grande, puisqu’elle est a 
la fois euryphotique, euryhygrique et eurytherme. 

On ne peut s’empécher de constater au sujet de cette fougére les possibilités 
d’évolution considérablement accrues que lui vaut cet habitat semi-naturel. 
En effet, sa place dans la pris¢re est trés restreinte. On ne la trouve aujour- 
d’hui 4 peu prés jamais dans un habitat intact: elle devait étre limitée a 
l’orée des bois autrefois, et ne formait certainement pas les vastes colonies 
pures qu’elle constitue aujourd’hui. L’étude génétique des populations a 
bien fait ressortir l’importance des nombres d’individus dans une aire donnée. 
Il me semble que les grandes synthéses récentes sur la question de |’évolution 
et de la sélection naturelle n’ont toutefois pas suffisamment mis en lumi¢re 
l’importance du climax et des successions dans la phylogénie des groupes 
végétaux et animaux. II serait intéressant de comparer le degré de stabilité 
génétique d’un grand nombre d’espéces avec leur status dans la succession: 
les espéces du climax (milieu stabilis¢) sont dans l’ensemble moins grégaires, 
ont une sociabilité réduite, tandis que celles des sous-climax et surtout des 
associations pionni¢res (milieux instables) sont trés souvent grégaires. Ainsi, 
comparons le Maianthemum canadense au Trillium undulatum ou le Solidago 
canadensis au Solidago latifolia: la vatiabilité est plus élevée chez le Mazian- 
themum et le S. canadensis, qui apparaissent plus tot dans la s¢re que les deux 
autres espéces. 

Le cas du Dennstaedtia punctilobula nous rappelle aussi la théorie si féconde 
émise par Griggs (1940 (30) ): les plantes rares se rencontrent dans des 
habitats pionniers. Beaucoup de ces plantes rares sont des endémiques, telles 
les épibiotes du Bas Saint-Laurent. D’autres sont aujourd’hui des ‘‘mauvaises 
herbes’’, telle l’herbe-A-poux (Ambrosia artemisiifolia), tenues en échec par 
l’équilibre naturel et libérées par l’homme. La dennstaedtie (la plus proche 
parente dans notre flore des fougéres arborescentes tropicales) doit donc son 
apparente agressivité au maintien de conditions ‘‘artificielles’’: sa valeur de 
compétition n’est élevée qu’a cause de sa capacité d’utiliser la conjonction de 
facteurs d’un habitat jamais réalisé par la nature sous le climat qui lui permet 
de survivre. 

L’Aceretum saccharophori dennstaedtiosum abritera aussi quelques Prunus 
virginiana, Rubus idaeus, R. occidentalis et R. allegheniensis. En été, un 
certain nombre de mauvaises herbes apparaitront dans les endroits ot la 
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couverture arborescente est la moins dense: Prunella vulgaris, Hieracium spp., 
Taraxacum officinale, Antennaria spp., etc. 


16. ACERETUM SACCHAROPHORI GLYCERIOSUM 


Ce faciés ne pourra se former que sur un substratum déja humide, soit a 
partir des types 8, 9 et 10. La suppression (pas nécessairement sélective) 
des arbres causera ici une diminution du pouvoir d’évaporation de la forét et 
une hausse de la nappe phréatique. Il y aura donc un commencement de 
paludification. Le drainage sera congestionné et les espéces qui réclament une 
bonne aération du sol seront éliminées. Le pH du sol (plutét élevé dans le 
type 10) tombera jusqu’a 6 environ et méme beaucoup plus bas. Un tel 
milieu ne se réchauffe que trés lentement au printemps, et il demeure méme 
inondé par endroits assez longtemps, au point que quelques petites flaques 
d’eau peuvent persister jusqu’en été. En tout temps, c’est un site pluté6t 
hétérogéne, car de petites différences de relief (8-15 pouces) créent des biotopes 
favorables a des espéces fort différentes. II se forme surtout de petites buttes 
arrondies de consistance plus dense mais un peu mieux aérées que le sol sous- 
jacent. Comme l’a signalé Romanovsky (1943 (47) ), ces formations ont 
pour origine des différences de température et l’action du gel. Elles sont 
trés communes dans les régions froides (sols ‘polygonaux’) mais se rencontrent 
aussi dans la zone tempérée. Dans les érabliéres paturées, le piétinement 
contribue pour une grande part 4 maintenir ces conditions en modifiant la 
structure du sol. 


La flore vernale perd toutes les espéces sensibles a l’aération du sol, au pH 
bas, 4 l’humidité excessive: Dicentra Cucullaria, Hepatica acutiloba, Mitella 
diphylla, et méme jusqu’a un certain point Erythronium americanum, Trillium 
erectum, Allium tricoccum. 


L’union herbacée se répartit sur une mosaique de biotopes dont chacun 
occupe des proportions variables. 


Biotope 4 Dryopteris noveboracensis, sur les parties les plus hautes des petits 
tertres mentionnés plus haut, ot le sol s’asséche considérablement en été. 
On retrouve 1a le Dennstaedtia punctilobula et | Hieracium vulgatum. 


Biotope & Maianthemum, sur les flancs de ces petits tertres ou tout au 
moins sur les parties de sol toujours frais mais libéré dés le printemps de son 
exces d’eau. Avec le Maianthemum canadense, d’autres espéces nordiques et 
acidophiles: Clintonia borealis, Dryopteris spinulosa, Viola pallens. 


Biotope @ Coptis. Les parties plus humides du flanc de ces tertres seront 
couvertes de mousses (Dicranum undulatum, Calliergonella Schreberi, Poly- 
trichum spp.) et de Coptis groenlandica. 

Biotope a Glyceria. Les dépressions, entre les tertres, endroits de drainage 
difficile, seront colonisées par de véritables hygrophiles: Glyceria striata, 
Onoclea sensibilis, Carex intumescens, Impatiens biflora. 


La reproduction des arbres est plutét lente: l’Acer rubrum et le Betula lutea 
sont favorisés, germant assez bien dans le biotope 4 Maianthemum. De telle 
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sorte qu’il peut se reconstituer dans ces conditions un Aceretum rubri ou 
méme un Betuletum abietosum avant que le quasiclimax ou le climax méme 
ne recouvrent le site. 


17. ACERETUM SACCHAROPHORI ACEROSUM 


Ce type, trés commun dans toutes les régions ot |’érable est exploité pour 
le sucre, dérive le plus souvent du climax (no 14), ou encore des quasiclimax 
nos 10,12 et 13. Il s’agit donc de peuplements ayant subi une coupe répétée 
et continue, et quia pu étre sélective au début (voir type SAF no 14). Souvent, 
le diamétre moyen des arbres est assez faible (par exemple 8-10’ d.h.p.) et 
les érables encore jeunes. La note la plus caractéristique, ici encore comme 
dans les deux types précédents, est l’absence d’une strate arbustive bien 
définie et la trés grande abondance de la régénération de |’Acer saccharo- 
phorum. 

Dans les conditions équilibrées du climax, la germination et la croissance 
de l’espéce dominante sont excellentes; aussi y rencontre-t-on des individus 
de tous les 4ges et diamétres répartis d’une fagon plus ou moins insensible. 
Une régénération* intense ou la présence dans une synusie quelconque d’un 
trés grand nombre d’individus d’une méme espéce sont généralement un signe 
d’instabilité et souvent d’intervention. En effet, une forte densité d’une 
mégaphan¢rophyte a une synusie inférieure ne peut résulter que du soulage- 
ment d’une pression écologique. L’écése réalis¢e chaque année ou périodique- 
ment par les plantules de l’Acer saccharophorum est une réponse au vide 
écologique créé par la suppression des arbustes. Cette invasion, et surtout 
la croissance touffue qui s’ensuivra au cours des quelques années suivantes, 
sont certainement favoris¢es par une lumi¢re plus grande que celle du climax. 
En effet, parmi les espéces sylvestres arborescentes, c’est surtout pendant la 
période critique de la germination que la plante est sciophile, car elle fait une 
meilleure croissance en pleine lumi¢re, comme Watt (1925 (52) ) l’a démontré 
pour le Fagus sylvatica, le vicariant écologique européen de notre Acer 
saccharophorum. 

Un autre facteur est l’humidité du sol. Les deux types qui précédent sont, 
l’un trop sec et trop fermé au niveau herbacé (no 15), et l'autre trop humide 
(no 16), et favorisent d’autres espéces que |’érable 4 sucre. La graine de 
l’érable a sucre est trés sensible—plus que celle des autres érables—a la dessic- 
cation (Jones, 1920 (37) ), et il lui faut, de plus, une période de repos a basse 
température (Stevens and Dunn, 1943 (50) ).. D’autre part, la graine semble 
étre produite en plus grandes quantités dans des formations plus ou moins 
intactes. Baldwin (1942 (2) ) donne des chiffres qui varient du simple au 
double pour un bois ot I’on a pratiqué une (forte ?) coupe sélective, et pour 
une forét vierge, dans le Michigan. 

* Ce mot ( Westveld, 1939 (54)) est employé ict de préférence d reproduction, une expression 
courante en sylviculture. Au point de vue strictement biologique, la reproduction ne concerne que 
la fécondation et la germination. Les forestiers toutefois en étendent l'usage a toute la phase 
critique qui va de la fécondation jusqu'aux quelques premiéres années de croissance. Ils y incluent 


ausst la propagation végétative, et parlent de la plantation comme d'une “‘reproduction artificielle”’ 
( Toumey and Korstian, 1937 (51)). 
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Pour que ce type se réalise, il faut donc: une augmentation de la lumiére, 
le maintien de bonnes qualités dans le sol et une provision suffisante de graines. 
Ces diverses conditions ne se rencontreront que si la dégradation n’est pas trop 
prononcée et surtout n’affecte presque pas l’horizon A du sol. La lumiére 
accrue—par exemple sur un site Aceretum saccharophori ulmosum—affaiblit 
la valeur de compétition des espéces herbacées estivales et favorise les plantules 
d’érable 4 sucre. La bonne qualité du sol lui-méme ne permet guére a des 
espéces arborescentes non-mésiques d’y germer ou en tout cas de s’y développer 
en résistant a la compétition. 

D’autre part, la poussée trés dense de ces plantules étouffe toute autre forme 
de végétation a la strate herbacée, sauf les espéces les plus printaniéres. C'est 
méme sur un tel site que l’Erythronium americanum, le Trillium grandiflorum, 
le Claytonia caroliniana forment les populations les plus considérables. L’éry- 
throne mfrrira de plus grandes quantités de fruits. La survivance des espéces 
estivales, d’autre part, est beaucoup plus compromise par la compétition des 
jeunes ¢rables, et leur nombre diminue sensiblement. Cette flore se recon- 
stituera peu a peu, a mesure que le choc causé par une forte compétition 
unistrate se détendra par une croissance de plus en plus répartie sur plusieurs 
synusies. Or, ce méme choc se répétera chaque fois qu’on supprimera la 
strate herbacée et, si cette pratique est réitérée périodiquement, la régénération 
de la strate herbacée par les éléments originaux sera de moins en moins facile. 


LES DISCLIMAX PATURES 


Les animaux domestiques, et surtout les bovins, sont admis dans un grand 
nombre d’érabli¢res en été. II] ne s’agit pas de discuter ici les avantages trés 
contestables qui en résultent pour l'industrie laiti¢re, mais plut6t de constater 
l’effet de ce facteur biotique sur la dynamique foresti¢re. 

Dans un certain nombre de cas, l’addition du pacage aux dégradations 
caus¢es par la hache n'est pas considérable, soit que le nombre de bétes soit 
trés réduit ou que la dégradation déja encourue les éloigne plus ou moins 
définitivement. Ces cas se trouvent déja prévus sous les types précédents. 

Il s’agit plutét de stations, ordinairement peu étendues, ot |’influence des 
animaux est prépondérante, soit 4 cause de leur nombre, soit 4 cause d’une 
vulnérabilité particuli¢re de la forét due 4 des interventions antérieures. 

L’action du bétail a les effets suivants: le piétinement détruit les racines 
superficielles des arbres ou, en les blessant, les expose a des infections; le 
broutage, le frottement et l’arrachage des jeunes plants empéchent la régéné- 
ration ou en changent la composition botanique (Lutz, 1930 (41) ). De 
plus, le tassement du sol en altére la structure et, par conséquent, Il’humidité, 
l’aération (Chandler, 1940 (9) ) et le drainage, et peut entrainer une chute du 
pH, toutes conditions éliminatoires pour beaucoup de plantes herbacées et 
pour les plantules de certains arbres. II faut ajouter que la suppression de la 
synusie frutescente permet parfois au vent de pénétrer dans la forét et que 
les branches des arbres sont ainsi brisées, sans compter son effet desséchant sur 
la végétation herbacée et sur l’horizon A du sol. 


iJ 
: 
if 
q 
t 
q 
i 
q 
t 
i 
5 


278 CANADIAN JOURNAL OF RESEARCH. VOL. 24, SEC. C. 


La disparition des arbustes favorise une écése assez soudaine et forte dans 
la synusie herbacée de l’Aceretum saccharophori acerosum. Si le paturage 
s’ajoute a cette perturbation, les résultats pourront étre de plusieurs sortes, 
selon le point de départ, et surtout la nature du sol original. 


18. ACERETUM SACCHAROPHORI PASCUORUM 


Il est d’autant plus difficile de décrire adéquatement ce type qu’il estextréme- 
ment hétérogéne. Une méme station présentera une mosaique de biotopes 
secs et humides, ombragés et éclairés. Un relevé complet de la végétation 
herbacée, dans un cas semblable, sera trés intéressant, car si l’on accorde une 
valeur d’indice aux espéces (Dansereau, 1943 (14) ) et qu’on multiplie cette 
valeur par leur abondance, on pourra estimer le sens de la dégradation et l’état 
actuel de |’équilibre écologique. Ainsi dans les deux relevés que nous donne 
Lutz (1930 (41) ) pour des foréts décidues vierges et pacagées, la constitution 
de plusieurs biotopes saute aux yeux, puisque quelques espéces n’ont a peu prés 
pas été dérangées tandis que la disparition ou l’augmentation des autres 
indiquent a la fois une augmentation de I’intensité lumineuse et des modi- 
fications locales du sol ici plus sec et 14 plus humide. 


Dans la région laurentienne, |’effet du changement de signe des facteurs 
écologiques principaux peut se définir ainsi qu’il est indiqué au Tableau IV. 
Plusieurs espéces sont sensibles 4 plus d’un facteur, bien entendu, et sur- 
tout les espéces trés spécialisées du climax. Ce tableau prétend seulement 
donner une idée de leur réponse immédiate a une faible variation de lumic¢re, 
chaleur, humidité ou pH. 


Espéces du climax. Certaines espéces du climax (Dansereau, 1943 (14), 
Tableau III, indice 5 (SME) pour la plupart) sont d’une grande sensibilité 
et disparaissent généralement dés la premiére atteinte a |’équilibre primitif 
(Asarum canadense, Dicentra Cucullaria, Trillium erectum); d’autres mani- 
festent une assez forte résistance (Carex arctata, Trillium grandiflorum); et 
d’autres enfin augmentent (Maianthemum canadense, Dryopteris spinulosa, 
Trillium undulatum). On constatera généralement que ces derniéres ont 
leur optimum dans un sous-climax ou un quasiclimax et par conséquent trou- 
vent, dans une rétrogression, des conditions favorables (au moins a la propaga- 
tion végétative, sinon a la reproduction). II est bon d’insister sur ce point, 
car tous les cas de persistance sont loin d’étre équivalents, puisqu’ils sont 
attribuables 4 des facteurs différents. Ainsi l’Erythronium americanum se 
trouve trés bien pendant de nombreuses années d’une exposition a la pleine 
lumiére. Il arrive méme qu'il fructifie davantage que sous bois. Seule la 
dégradation assez avancée du sol (4 moins que ce soit l’action brutale de la 
charrue) |’éliminera, car il peut apparemment s’ajuster 4 des fluctuations du 
niveau de l’eau (Dansereau, 1945 (17) ). D’autre part, l’accroissement 
immédiat du Dryopteris spinulosa et du Maianthemum canadense sera tdt 
suivi d’une décroissance si la lumi¢ére demeure trés forte. 


Espéces des quasiclimax et sous-climax (Dansereau, 1943 (14), Tableau IV 
a VI). L’écologie particuliére et la position dynamique de chacune de ces 
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associations ont été définies plus haut assez en détail pour que je n’aie pas a 
y revenir. La conjonction de facteurs responsable de chacun de ces équilibres 
ou de ces stades dans |’évolution de la végétation toutefois donne successive- 
ment la prépondérance a la lumiére, a la chaleur, a l’humidité et a la réaction 
du sol. 


Les dommages causés au climax ou a l’un quelconque des quasiclimax par 
la paissance se traduiront donc, ainsi qu’il est indiqué au Tableau IV, par des 
changements dans le status phytosociologique de diverses espéces. Le groupe 
de celles qui se montrent tolérantes vis-a-vis d’un drainage irrégulier—et qui 
sont bien représentées dans |’Aceretum saccharophori tsugosum—aura d’excel- 
lentes chances de succés dans une érabliére paturée ot la strate arborescente 
n’est pas encore entamée. Tandis que les hygrophiles—peut-étre déja 
présentes dans les rares dépressions humides de la forét primitive—verront 
s’agrandir le biotope qui leur est favorable. 


L’augmentation considérable de |l’Oxalis montana remarquée par Lutz 
(1930 (41)) s’explique sans doute d’abord par la chute du pH et par la résistance 
de cette espéce 4 un drainage moins régulier. 


Espéces pionniéres (Dansereau, 1943 (14), Tableaux VII AIX). La plupart 
de ces espéces réagissent trés vivement a la lumiére surtout; bon nombre d’entre 
elles sont méme d'origine méditerranéenne et ne se rencontrent nulle part en 
Amérique du Nord-Est dans des habitats ‘‘naturels’’. 


Assurément, ces espéces, dans certaines érabliéres dégradées, constituent 
presque a elles seules le tapis herbacé. Lutz (1930 (41) ) signale l’augmen- 
tation trés notable de toute la synusie herbacée aprés la paturage. II ajoute 
que “‘over most of the area the humus conditions appear considerably better 
than on the ungrazed area. Rather rapid nitrification is indicated by the 
fairly common occurrence of species which are generally regarded as nitro- 
philous’”’. Il est 4 remarquer que parmi ces nitrophiles, celles qui réussissent 
le mieux (4 en juger par leur fréquence, car Lutz ne donne pas de chiffres pour 
l’abondance) sont également héliophiles: Plantago major, Stellaria media, 
Polygonum Hydropiper, Rumex obtusifolius, Pilea pumila. Tout au moins 
ces espéces le sont plus que le Laportea canadensis et le Circaea latifolia, des 
nitrophiles authentiques, mais aussi des sciophiles. D’autre part le progrés 
des Rumex Acetosella, R. obtusifolius, Dennstaedtia punctilobula s’explique sans 
doute fort bien par les facteurs lumiére et réaction du sol. De sorte que la 
meilleure qualité chimique de |’humus est en quelque sorte compensée par sa 
mauvaise condition physique que peuvent seules utiliser des espéces pionniéres 
résistantes 4 des excés de lumiére, d’humidité, de sécheresse ou d’acidité. 


L’Aceretum saccharophori pascuorum se présentera donc sous une multitude 
de faciés différents: ce milieu souvent hétérogéne pourra consister en une 
mosaique de biotopes dont je décrirai ci-aprés quelques-uns. 

Faciés dénudé. Dans une ombre encore trés dense, quoique sans le bénéfice 
d’une strate arbustive proprement dite, il reste quelques Sambucus pubens. 
L’union herbacée a une couverture totale presque négligeable. Le Dryopteris 
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TABLEAU III 


LES QUASICLIMAX, LE CLIMAX ET LES DISCLIMAX 


Union de la synusie 


Association Pente Drainage Température arborescente 
(mégaphanérophytes) 
Acer saccharophorum 
Betula lutea 
8 
Abies balsamea 
= Aceretum 
Q saccharophori 0-50° Médiocre Froide 
betulosum 
a 
= 
Acer saccharophorum 
— 9 
Y Fagus grandifolia 
= Aceretum Tsuga canadensis 
Q saccharophori 0-50° Irrégulier Froide Acer rubrum 
tsugosum Betula lutea 
10 
Acer saccharophorum 
Aceretum 
saccharophori 0-25° Médiocre Froide Fagus grandifolia 
ulmosum Tilia americana 
Fraxinus americana 
bd Ulmus americana 
1l 
Acer saccharophorum 
a Aceretum Quercus borealis 
saccharophori 0-35° Rapide Chaude 
~ quercosum Fagus grandifolia 
ea] Acer rubrum 
Tilia americana 
12 Acer saccharophorum 
< Aceretum Fagus grandifolia 
= saccharophoré 0-35° Bon Chaude Carya ovata 
= caryosum Carya cordiformis 
O Quercus alba 
n Quercus macrocarpa 
Prunus serotina 
13 Acer saccharophorum 
Acer nigrum 
Aceretum 
saccharophori 0-35° Bon Chaude Fagus grandifolia 
nigroides Carya ovata 


Tilic americana 


— 
ae 
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Unions de la synusie 
frutescente 
(mésophanérophytes) 


Unions de la synusie 
frutescente 
(microphanérophytes 
et chaméphytes) 


Unions de la synusie 
herbacée haute 


Unions de la synusie 
herbacée basse 


Corylus cornuta 


Viburnum lantanoides 


Acer spicatum 


Lonicera canadensis 


Taxus canadensis 


Lycopodium lucidulum 
Oxalis montana 


Trientalis borealis 
Trillium undulatum 
Lycopodium obscurum 


Ribes glandulosum 


Dryopteris marginalis 
Hepatica acutiloba 


Dryopteris spinulosa 
Maianthemum canadense 
Clintonia borealis 


Corylus cornuta 


Acer spicatum 


Viburnum lantanoides 


Osmunda cinnamomea 


Taxus canadensis 


Dryopteris spinulosa 
Maianthemum canadense 


Trientalis borealis 
Trillium undulatum 
Lycopodium obscurum 


Mitchella repens 
Cypripedium acaule 
Medeola virginiana 


Acer pennsylvanicum 
Ostrya virginiana 


Corylus cornuta 


Sambucus pubens 


Laportea canadensis 
Adiantum pedatum 


Arisaema atrorubens 


Dirca palustris 


Mitella diphylla 
Viola canadensis 


Ostrya virginiana 
Carpinus caroliniana 


A 


Corylus cornuta 


Uvularia sessilifolia 
Hepatica americana 


Trientalis borealis 
Lycopodium obscurum 


<-- 


Acer pennsylvanicum 


Cornus alternifolia 


Hamamelis virginiana 


Sambucus pubens 


Osmorhiza Claytoni 
Desmodium grandiflorum 


Parthenocissus quinquefolia 
Smilax herbacea 


Hydrophyllum virginianum 
Trillium grandiflorum 
Uvularia grandiflora 
Amphicarpaea bracteata 


Acer pennsylvanicum 


Cornus alternifolia 


Sambucus pubens 


Osmorhiza Claytoni 
Desmodium grandiflorum 


Mitella diphylla 
Viola canadensis 
Viola eriocarpa 
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TABLEAU III—fin 


LES QUASICLIMAX, LE CLIMAX, ET LES DISCLIMAX—fin 


Union de la synusie 
Association Pente Drainage Température arborescente 
(mégaphanérophytes) 
14 
Acer saccharophorum 
Aceretum 
am saccharophori 0-35° Bon Fraiche Fagus grandifolia 
laurentianum 
oO Fraxinus americana 
15 Acer saccharophorum 
Aceretum 
saccharophori 0-50° Irrégulier Fraiche, 
dennstaedtiosum chaude 
Acer saccharophorum 
16 Acer rubrum 
\ Betula lutea 
Aceretum 
saccharophori 0-25° Déficient Froide, 
glyceriosum fraiche 
= 
— 
17 
n Acer saccharophorum 
Qa Aceretum . 0-25° Bon Chaude 
saccharophori 
acerosum 
Acer saccharophorum 
18 
Aceretum 
saccharophori 0-35° Déficient Chaude 
pascuorum 
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TABLEAU 


LEs QUASICLIMAX, LE CLIMAX, ET LES DISCLIMAX—jin 
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Unions de la synusie 
frutescente 
(mésophanérophytes) 


Unions de la synusie 
frutescente 
(microphanérophytes 

et chaméphytes) 


Unions de la synusie 
herbacée haute 


Unions de la synusie 
herbacée basse 


Acer pennsylvanicum 


Cornus alternifolia 


Sambucus pubens 


Osmorhiza Claytoni 
Desmodium grandiflorum 
Eupatorium urticaefolium 


Viola eriocarpa 
Mitella diphylla 
Carex arctata 


Prunus virginiana 


Rubus spp. 


Dennstaedtia punctilobula 


Danthonia spicata 
Antennaria neodioica 
Fragaria virginiana 
Hieracium aurantiacum 
Prunella vulgaris 


Dryopteris noveboracensis 
Dennstaedtia punctilobula 
Hieracium vulgatum 


Dryopteris spinulosa 
Maianthemum canadense 
Clintonia borealis 

Viola pallens 


Coptis groenlandica 
Calliergoneila Schreberi 
Dicranum undulatum 


> <+ 


Glyceria striata 
Carexintumescens 


Onoclea sensibilis 
Impatiens biflora 


Acer saccharophorum (jeune) 


Acer saccharophorum (plantules) 


Sambucus pubens 


Equisetum hyemale 


Geum canadense 
Hieracium vulgatum 


> 


Corylus cornuta 
| 


Glyceria striata 
Carex intumescens 


Alnus incana 


Cornus stolonifera 


Osmunda cinnamomea 
Carexcrinita 
Osmunda regalis A 


Veratrum viride 


Prunus virginiana 


Dryopteris noveboracensis 
Dennstaedtia punctilobula 


Hieracium vulgatum 
Galeopsis Tetrahit 


Verbascum Thapsus 


Phleum pratense 
Taraxacum officinale 
Antennaria neodioica 
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TABLEAU IV 


EFFET DE L’AUGMENTATION OU DE LA DIMINUTION DE LA LUMIBRE, DE LA CHALEUR, DE 
L’HUMIDIT£ ET DU pH SUR DIVERSES ESPECES 


pionniéres 


Augmentation Stabilité Diminution 
Viola canadensis 
Osmorhiza Claytoni 
Asarum canadense 
Hydrophyllum virginianum 
Solidago latifolia 
Espéces Carex pedunculata Carex plantaginea Solidago caesia 
Aralia racemosa Actaea spp. Dilepyrum erectum 
du Erythronium americanum Claytonia caroliniana Sanguinaria canadensis 
Trillium grandiflorum Carex arctata Adiantum pedatum 
climax Dicentra spp. 
Ranunculus abortivus 
Amphicarpaea bracteata 
Viola papilionacea 
Carex albursina 
Espéces Lycopodium complanatum 
des quasi- | Aralia nudicaulis Circaea alpina 
climax et | Maianthemum canadense Onoclea sensibilis Linnaea borealis 
des sous- Aster macrophyllus Chiogenes hispidula 
climax Gaultheria procumbens 
Vitis vulpina 
Veratrum viride 
Poa nemoralis 
Lycopodium clavatum 
Dryopteris cristata 
Agrimonia gryposepala 
Danthonia spicata 
= Thalictrum polygamum 
Geum rivale 
[ea Fragaria virginiana 
~ Aster cordifolius 
Anaphalis margaritacea 
Achillea Millefolium 
= Aster nemoralis 
5 Poa pratensis 
3 Polygonum Persicaria 
Geranium Robertianum 
Trifolium repens 
Nepeta Cataria 
Espéces Ranunculus acris 
Silene Cucubalus Lycopus uniflorus 
pionniéres | Stellaria media Equisetum sylvaticum 
Stellaria longifolia 
Taraxacum officinale 
Leonurus Cardiaca 
Erigeron philadelphicus 
Hieracium aurantiacum 
Hieracium vulgatum 
Galeopsis Tetrahit 
Apocynum androsaemifolium 
Rubus idaeus 
Prunella vulgaris 
Polygonum Convolvulus 
Solidago canadensis 
Solidago rugosa 
Antennaria neodioica 
Verbascum Thapsus 
Dennstaedtia punctilobula 
Epilobium angustifolium 
Pleridium latiusculum 
Espéces Galium triflorum 
rea du Carex pedunculata Carex arctata Tiarella cordifolia 
= climax Dryopteris spinulosa 
Lycopodium lucidulum 
Clintonia borealis 
Oxalis montana 
Espéces Pyrola secunda 
~ des quasi- | Parthenocissus quinquefolia Cornus canadensis 
5 climax et | Galium lanceolatum Ribes glandulosum 
Q des sous- Uvularia sessilifolia Lycopodium annotinum 
a climax Solidago macrophylla 
=< Maianthemum canadense 
Viola pallens 
Oo Espéces Aquilegia canadensis 
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TABLEAU IV—fn 


EFFET DE L’AUGMENTATION OU DE LA DIMINUTION DE LA LUMIERE, DE LA CHALEUR, DE 
L’HUMIDITE, ET DU pH SUR DIVERSES ESPECES—/fin 


Augmentation Stabilité Diminution 
Espéces Rubus pubescens 
du Arisaema atrorubens 
climax Adiantum pedatum Hydrophyllum virginianum 
Chiogenes hispidula 
Linnaea borealis 
Viola sororia 
Panax trifolium 
~ Viola septentrionalis 
oO Coptis groenlandica 
oO Laportea canadensis 
= Espéces Maianthemum canadense 
des quasi- | Athyrium angustum 
heal climax et | Dryopteris marginalis Aralia nudicaulis 
_ des sous- Trillium undulatum Mitchella repens Monotropa uniflora 
= climax Geum canadense Corallorrhiza maculata 
Q Viola renifolia 
o- Circaea alpina 
= Osmunda cinnamomea 
= Impatiens bi flora 
Viola cucullata 
Onoclea sensibilis 
Symplocar pus foetidus 
Veratrum viride 
Carex intumescens 
Viola blanda 
Viola eriocarpa 
Espéces Asarum canadense 
Thalictrum dioicum Carex arctata Mitella diphylla 
rea) du Uvularia grandiflora Smilacina racemosa Trillium erectum 
Polygonatum pubescens 
climax Adiantum pedatum 
> Allium tricoccum 
Carex albursina 
= Espéces Dryopteris noveboracensis 
a des quasi- | Gaultheria procumbens 
climax et Trientalis borealis 
Q des sous- Dalibarda repens 
climax Medeola virginiana 
Uvularia sessilifolia 
Q 
Fragaria virginiana 
= Aster cordifolius 
— Espéces Anaphalis margaritacea 
= Verbascum Thapsus 
pionniéres | Aguilegia canadensis 
Dennstaedtia punctilobula 
Arctium Lappa 
Silene Cucubalus 
Allium tricoccum 
Espéces Mitella diphylla 
Polygonatum pubescens Arisaema atrorubens 
du Trillium erectum Epipactis latifolia 
Erythronium americanum Eupatorium urticaefolium 
climax Dicentra Cucullaria 
Mitchella repens 
Lycopodium obscurum 
Pyrola elliptica 
) Cornus canadensis 
A Espéces Chimaphila umbellata : 
n des quasi- | Oxalis montana Laportea canadensis 
a climax et Clintonia borealis Circaea latifolia 
foc] des sous- Aster acuminatus 
x climax Dalibarda repens 
Maitanthemum canadense 
ja Medeola virginiana 
a Trillium undulatum 
Streplopus roseus 
Lycopodium complanatum 
Oryzopsis pungens 
Espéces Danthonia spicata Trifolium repens 
Fragaria virginiana Geranium Robertianum 
pionniéres | Anaphalis margaritacea Saxifraga virginiensis 


Pteridium latiusculum 
Rubus idaeus 
Silene Cucubalus 
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spinulosa et le Carex arctata (espéces du climax) ont aussi persisté, et le Ranun- 
culus abortivus maintient sa position a la fourche des racines des plus gros 
arbres. Une certaine congestion dans le drainage favorise l’Oxalis montana 
et le Polytrichum commune, de méme que quelques autres mousses; de méme 
le Geum canadense et |’Equisetum hyemale se trouvent bien du tassement du 
sol. On rencontre aussi quelques rares individus des plus tolérantes parmi 
les mauvaises herbes, telles les Galeopsis Tetrahit, Hieracium vulgatum et 
Taraxacum officinale. Ces derniéres sont parfois affectées dans leurs caractéres 
morphologiques, au point d’étre difficiles 4 reconnaitre. La régénération des 
espéces arborescentes est nulle. 


Faciés humide. Avec une diminution de l’ombre accompagnée d’une 
augmentation de |’humidité du sol (tendance exprimée par |’Aceretum saccharo- 
phori glyceriosum, no 16) une autre série d’espéces est favorisée. Les quelques 
arbustes qui pourront survivre seront des Corylus cornuta ou des Thuja occi- 
dentalis. Les plantes herbacées seront réparties dans divers biotopes plus ° 
ou moins zonés'selon le degré et la durée de la saturation d’eau du sol: a) bio- 
tope des hygrophiles typiques (Onoclea sensibilis, Glyceria striata, Carex 
intumescens) ; b) biotope des nitrophiles (Pilea pumila, Circaea latifolia, Laportea 
canadensis); c) biotope des mésophiles particuli¢rement résistantes (Panax 
trifolium, Agrostis stolonifera, Athyrium angustum, Equisetum sylvaticum). 
Une pareille composition botanique suppose un relief inégal et la formation de 
flaques plus ou moins isolées et ne séchant que trés lentement au début de 
l’été. Les trois séries de plantes mentionnées plus haut présenteront donc une 
zonation assez nette depuis le fond des dépressions jusque sur les buttes au 
pied des arbres. 


Faciés palustre. Sur un sol encore plus humide (et souvent plus éclairé), il se 
constituera une union arbustive clairsemée a Alnus incana et Cornus stolonifera. 
La synusie herbacée abritera une suite de biotopes: le fond des dépressions 
contiendra le Chrysosplenium americanum et le Caltha palustris; auquel feront 
suite le Veratrum viride, le Symplocarpus foetidus, \’Osmunda regalis, le Carex 
crinita; puis le Geum rivale, |'Osmunda cinnamomea, |'Impatiens biflora, et enfin 
des espéces plus mésiques et quelques mousses. L’été, au cours d’un asséche- 
ment relatif, il peut se constituter dans ces fonds une mégaphorbiée 4 deux 
unions, l’une 4 Veratrum viride, Eupatorium perfoliatum, Aster umbellatus, 
et l’autre, inférieure, 4 Mentha canadensis, Lycopus uniflorus, Lysimachia 
terrestris. 


Faciés sec. Dans une ombre réduite, mais sur un sol a drainage excessif 
ou irrégulier, le Prunus virginiana pourra survivre; le Rubus allegheniensis, 
de méme. Tandis que des espéces résistantes a la fois 4 la sécheresse et a 
une ombre partielle s’empareront de la plus grande partie du terrain. Le 
biotope 4 Dennstaedtia punctilobula et Dryopteris noveboracensis surtout pourra 
étre trés étendu; tandis que des individus isolés ou de petites colonies d’au- 
tres espéces seront éparpillés ici et 14: Uvularia sessilifolia (voir l’Aceretum 
saccharophori quercosum, no 11), Rumex Acetosella, Taraxacum officinale, 
Achillea Millefolium, Hieracium vulgatum, Veronica officinalis, Cinna lattfolia, 
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Oryzopsis pungens, Galeopsis Tetrahit, Erigeron philadelphicus, Geranium 
Robertianum. I1 faut peut-étre signaler que ces espéces sont plus ou moins 
acidophiles. Leur résistance a l’aridité et leurs exigences notoirement faibles 
les rendent particuli¢érement aptes 4 occuper un tel biotope. De méme les 
espéces caractéristiques de l’Aceretum saccharophori tsugosum (no 9) se ren- 
contreront fréquemment ici. 

Faciés champétre. Un dernier type physionomique, qui n’appartient prati- 
quement plus au milieu sylvestre tant il est caractéristique d’une dégradation 
avancée, est contr6lé dans sa composition par une extréme héliophilie. La 
reproduction des érables, hétres et autres mésophytes était impossible dans les 
cas précédents; ici ce sont plutdt les bouleaux, trembles et aubépines (Crataegus 
spp.) qui commenceront a se régénérer. Toutes les plantes herbacées, 4 peu 
prés sans exception, seront des ‘mauvaises herbes’ ou tout au moins des 
espéces introduites (Dansereau, 1943 (14), Tableau IX). Ce faciés est une 
prairie ou une pelouse a l’ombre claire de vieux érables. Ces herbes seront, 
entre autres, les Phleum pratense, Taraxacum officinale, Trifolium repens, Poa 
compressa, Poa pratensis, Hieracium aurantiacum, Antennaria neodioica, 
Verbascum Thapsus, Potentilla argentea. 


Les proclimax 


Cette notion proposée par Clements et plusieurs fois redéfinie par lui 
(voir Clements, 1936 (11) ) replace tout le motif (‘pattern’) des successions de 
la forét décidue laurentienne dans son cadre géographique et demande qu’on 
tienne compte de la zonation, de |’orientation, et de |’évolution de la clisére 
tout enti¢re. Dans deux communications précédentes (Dansereau, 1944 
(15, 16) ), j’ai esquissé les grandes lignes de ces relations a la fois floristiques 
et bioclimatiques, et il m’a semblé pouvoir affirmer, en conclusion préliminaire 
et d’accord avec plusieurs autres biogéographes, que le climat actuel de la 
Vallée du Saint-Laurent allait se refroidissant. Je me réserve de traiter 
ce sujet plus en détail (voir plus haut, pages 257 et 263). 

Mais je crois devoir signaler ici l’équivalence fonciére qui existe entre les 
préclimax et postclimax et les quasiclimax décrits plus haut. Ainsi, dans la 
région de Québec, on ne rencontre pratiquement plus le climax pur (no 14), 
mais ordinairement (et ce sur la meilleure topographie) |’Aceretum saccharo- 
phori betulosum (no 8). Devons-nous considérer cette association comme 
préclimax du Piceetum marianae environnant ou comme postclimax de |’ Acer- 
etum saccharophori laurentianum qui domine vers le sud-ouest? Avant de 
résoudre pareille question, et bien d’autres que la présente étude souléve, il 
faudra faire intervenir beaucoup de données quantitatives, passant les quelque 
500 relevés faits 4 date dans des érabliéres laurentiennes au crible d’un test 
des indicateurs floristiques et écologiques afin de mieux connaitre les gradients 
de la variation géographique et le jeu des facteurs compensateurs. 
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Appendice 


Je crois bon d’ajouter ici la définition de quelques termes que Carpenter 
dans sa compilation (An Ecological Glossary. Kegan Paul, Trubner, Trench, 
Londres, 1938) a insuffisamment traités ou n’a pas mentionnés. 

Climax: association d’une composition botanique et d’une structure définies, 
d’un équilibre autodéterminé et d’un pouvoir d’utilisation maximum qui 
occupe la topographie la plus favorable sur toute l’étendue géographique et 
au cours de la durée entiére d’un cycle climatique. 

Quasiclimax: association qui contient au moins l’une des dominantes ou 
co-dominantes du climax, mais ne peut évoluer, au cours du cycle climatique, 
jusqu’a la maturité finale, 4 cause d’une inhibition locale topographique ou 
microclimatique. 

Sous-climax: association de structure semblable a celle du climax, mais dont 
la composition botanique permet une évolution ultérieure. 

Disclimax: sous-climax ou association pionniére dont la permanence est 
due a la répétition périodique d’une méme intervention. 

Pionniére: association du début de la sére dont les formes biologiques domi- 
nantes sont autres que celles du climax et des sous-climax. 

Proclimax: association relique d’un climat antérieur plus sec et plus chaud 
(préclimax) ou plus froid et plus humide (postclimax). 

Faciés: variante d’une association ot une ou des espéces habituellement 
subdominantes ou commensales deviennent dominantes dans l’une ou |’autre 
des synusies. 

Union: communauté de composition botanique définie occupant une synusie. 
Une association se compose d’une ou de plusieurs unions. 

Biotope: conditions immédiates de vie pour une espéce en particulier: 
écorce d’un arbre pour un lichen, feuilles d’une plante herbacée pour un 
champignon, petite dépression humide pour une mousse.—N.B. II ne peut 
étre question de biotope pour un érable, par exemple, si ce n’est au stade 


de graine ou de plantule. 
Summary 


A sketch is presented of the broad lines of succession in the deciduous 
forest area of the St. Lawrence Valley. The climax is a deciduous forest, the 
Aceretum saccharophori laurentianum in which Acer saccharophorum is dom- 
inant. Such a terminal point of the evolution of regional vegetation is 
attained through five principal channels. 
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In the course of succession, a gradual improvement of the site takes place 
through pioneer and subclimax associations. The latter are described sum- 
marily in their floristic dominants and their phytosociological réle. 


Moreover, the diverse successions often include a subterminal stage very 
close to the climax, to which it conforms in most essential characteristics, but 
in which further evolution is checked by a topographic or micro-climatic 
cause and where elements persist that are typical of the sere from which it is 
derived. These quasiclimaxes and the climax itself are described in some 
detail as well as the unions that characterize their structure. 


The prisere having thus been defined, a few elements of the subsere are in 
turn analysed: the maple groves where human intervention has taken place 
or is still active. 


These disclimaxes are essentially of two types according to whether degrada- 
tion is due to lumbering or to pasture. Conditions unknown in the prisere 
are realized here which permit the establishment of new units, according to 
the capacity of adaptation of species. These associations, faciés, unions, or 
biotopes naturally owe their duration to the more or less regular repetition of 
man’s interference. 
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AWN-BARBING IN BARLEY’ 


By H. A. FRIESEN? 


Abstract 


The inheritance of awn-barbing was studied in crosses of barley varieties 
having intermediate smooth and very smooth awns and lacking the gene R for 
rough awns. ‘Two genes were found to govern awn smoothness in these varieties, 
one being S hypostatic to R as previously reported and the other, termed Sj, 
hypostatic to S. The genotype rrSSS,S,; has intermediate smooth awns, 
rrssS,S; has smooth awns, and rrsss\s; has very smooth awns. 


Introduction 


While the inheritance of awn-barbing in barley has been studied by a number 
of workers, their results, in almost all cases, indicated that a more critical 
study would present a clearer picture of the factors involved. Since large 
scale breeding programs to produce smooth awned barley varieties are being 
actively carried on, it was felt that a more intensive study of the inheritance 
of awn-barbing would yield information valuable to the breeder. 


Literature Review 


The literature on awn-barbing in barley is fairly extensive and shows the 
existence of two genes governing that character. Hayes et al. (2) explained 
the inheritance of awn-barbing in a cross of Lion & Manchuria on the basis 
on one main dominant gene for rough awns, plus modifiers. Griffee (1) using 
the cross Lion X Svanhals reported two dominant genes, R for rough awns 
and S for intermediate smooth awns with R being epistatic to S and the F, 
phenotypic ratio of 12 : 3:1 of rough, intermediate, and smooth being con- 
firmed by F; progeny tests. A similar explanation was given by Robertson 
et al. (4) for the results obtained from the cross Coast X Lion and by Johnston 
and Aamodt (3) for their results with Velvet X Trebi and Glabron X Trebi. 
Sigfusson (5) explained his results from Bearer X Lion as being due to two 
complementary factors. 


Materials and Methods 


Six varieties of barley were sown in the cereal nursery at Saskatoon for 
observation. It was found that at least four types of awn-barbing were 
present. These were rough, intermediate, smooth, and very smooth. The 
varieties bred true for the type that they possessed. O.A.C. 21, a Manchurian 
selection, is a representative rough awned variety. Velvet, Regal, and Newal 
are typically smooth. This type has rudimentary barblets covering the 


1 Manuscript received July 2, 1946. 


Contribution from the Laboratories of the University of Saskatchewan, Saskatoon, Sask. 
Part of a thesis submitted to the Department of Field Husbandry, University of Saskatchewan, in 
partial fulfilment of the requirements for the degree of Master of Science, April, 1946. 
2 Assistant in Cereal Breeding Research. 


“4 
i 
: 
= 
ae 
2 
: 


FRIESEN: AWN-BARBING IN BARLEY 293 


upper quarter of the awn. The intermediate type has barbs, reduced in 
size to a point intermediate between rough and smooth awns, over the upper 
50 to 75% of the awn. The variety O.P.R. 1, a selection from the triple cross 
(O.A.C. 21 X Peatland) X Regal, breeds true for intermediate awn-barbing. 
The fourth type of awn-barbing, termed ‘very smooth’ is found in the variety 
Velvon from the cross (Lion X Coast) X Trebi. In this type the awn is 
usually free of barbs throughout its entire length; however, a few very 
rudimentary barblets may be found near the tip. Some variation in the 
degree of smoothness was found to exist within the three types showing some 
smoothness of awn. This variation was found between different plants, 
between different tillers, and between different awns on the same head. 


A number of crosses were made between varieties possessing intermediate 
smooth and smooth awns and between those having intermediate smooth and 
very smooth awns. In addition three intravarietal crosses were made, using 
the varieties Velvet, Newal, and Regal, to determine whether the slight 
variations in awn-smoothness within a variety could be due to genetic differ- 
ences. The crosses within each variety were made between plants exhibiting 
the widest variations in the degree of awn-smoothness. 


The classification of awn-barbing was done by two methods. The first 
method used was the simple method of ‘feel,’ the awns being classified by 
their feel when drawn between the thumb and forefinger. For more accurate 
work, binoculars were used, all the awns of the head being examined and the 
phenotypic class determined by comparison with the parental varieties. This 
procedure was very slow. A combination of the two methods was used for 
more rapid work, the awns being tested for awn-barbing class by feel, and only 
those plants that were difficult to classify were checked by the use of the 
binoculars. The low power of a microscope was also used in classifying 
plants that seemed to lie between the smooth and the very smooth classes. 


The need of growing the Fi, F2, and F; in only one year’s time required the 
F, and F; to be grown in the greenhouse. Owing to the limitation of space 
only a relatively small proportion of the F, plants were given progeny tests in 
F; but the number tested proved to be sufficient. 


Experimental Results 


The results from the classification of the F, and F; plants for awn-barbing 
are given in Table I. 


O.P.R. 1 X Velvet 

The F, segregation observed in this cross was 94 intermediate and 38 smooth 
awned plants. A goodness of fit test applied to the results on the basis of a 
3:1 ratio of intermediate to smooth awned gave a x? of 1.01 and a P value 
of .3 thus showing a single factor-pair to be responsible for the awn-barbing 
differences observed. Thirty-four F; families were grown from the F2 plants. 
The F: results corrected on the basis of the Fs; progeny tests showed eight 
progeny breeding true for intermediate, 15 segregating, and 11 breeding true 
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CLASSIFICATION OF THE F, AND F2, OF A NUMBER OF BARLEY 


CROSSES FOR BARBING OF THE AWNS 


F, plants 
Cross F, 
Intermediate Smooth Very smooth 
O.P.R. 1 X Velvet Intermediate 94 38 o— 
O.P.R. 1 Velvon Intermediate 235 63 24 
Velvet X Velvet Smooth 2 111 3 
Newal X Newal Smooth 4 167 4 
Regal X Regal Smooth 8 190 2 


action of a single pair of factors. 
were each tested for their goodness of fit to a ratio of 3 intermediate : 1 
smooth. The P value of less than .05 for the recessive class of Family 6 is 
low but as no other family shows a P value below .05 there is little reason to 
feel that the poor distribution in this family is genetical. 


for smooth. A goodness of fit test applied to these results on the basis of a 
1:2:1 ratio gave a x? of 1.12 and a P value of .5 clearly indicating the 


In Table II the 15 segregating F; families 


TABLE II 


AND SMOOTH AWNS, RESPECTIVELY 


TEST OF AGREEMENT BETWEEN OBSERVED AND EXPECTED CLASS FREQUENCIES APPLIED TO 
15 F; FAMILIES OF THE CROsS O.P.R. 1 X VELVET, ON THE HYPOTHESIS OF 
A 3:1 MENDELIAN SEGREGATION FOR INTERMEDIATE 


No. of family Observed Expected Chi square x? P value 
1 28:8 2139 0.148 
2 15:36 15:75 0.143 
3 12:4 12:4 0.000 .99 
4 23°25 19.5 26:5 0.461 
5 24:12 27:9 1.333 
6 30:18 12 4.000 
7 15:6 19.79 55.25 0.143 
8 24:6 0.400 
9 24:8 24:8 0.000 .99 
10 28 : 12 30: 10 0.533 
11 29 : 13 31.5: 10.5 0.793 
12 21 3:5 0.46% 5 
13 29 15 33211 1.940 
14 21342 1.921 
15 22:4 19.5 :6.5 1.283 

x? = 13.560 n = 15 P= 5 


O.P.R. 1 X Velvon 


The data from classifying the F, and F, of this cross are given in Table I. 
Seventy-three F; plants were given F; progeny check ups. 
F, fit to a 12:3 :1 ratio of intermediate, smooth, and very smooth gave a 
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x* of 1.035 and a P value of .5 clearly showing that the difference observed in 
awn-barbing between O.P.R. 1 and Velvon is determined by two factor-pairs. 
Table III gives the results of the studies on the F; families of this cross. In 
Table IV the F2 breeding classes are tested for their goodness of fit to the ratio 
expected on the basis of two factor-pairs determining the types of awn- 
barbing observed. 

TABLE III 


SUMMARY OF AWN-BARBING BEHAVIOUR OF 73 Fs; FAMILIES FROM THE CROSS 
O.P.R. 1 X VELVON 


Theoretical segregation of | Observed segregation in all the 
F, plants, — F; families F; families 
umber 
genotype Inter- Ver I Very 
y nter- ery 
mediate Smooth smooth | mediate Smooth smooth 
rrSSS\S), rrSSS\51, 
and rrSSsis1 21 All 196 4 
rrSsS\S\ 11 3 1 79 33 
rrSsS\s\ 16 12 3 1 113 24 6 
rrSssisy 9 3 — 1 62 7 16 
rrssS\S 8 All 6 69 1 
rrssS\81 5 — 3 1 4 39 9 
TABLE IV 


FREQUENCIES OF F, BREEDING CLASSES OF THE CROSS O.P.R. 1 X VELVON, COMPARED WITH THE 
THEORETICAL 4:2:4:2:1:2:1 RATIO ON THE BASIS OF A TWO-FACTOR 
DIFFERENCE BETWEEN INTERMEDIATE AND VERY SMOOTH AWNS 


F, plants Number of F) plants (0-C} 
genotype Observed Expected c 
(0) (C) 
(rrSSS\S\ 
4)97SSSis1 21 18.252 2.748 7.5515 0.414 
(rr SSsis1 
2rrSsS\S) 11 9.126 1.874 3.5119 0.385 
4rrSsS\s\ 16 18.252 —2.252 5.0715 0.278 
2rrSssisi 9 9.126 —0.126 0.1588 0.017 
IrrssS\S) 8 4.563 3.437 11.8130 2.589 
2rrssS\s 5 9.126 —4.126 17.0239 1.865 
Irrsss\si 3 4.563 —1.563 2.4430 0.535 
x? = 6.083 P=.4 


The results given in Table III show that the segregation of plants within the 
F; families was fairly close to expectation, especially in the intermediate class. 
In the smooth and very smooth classes there was a slight tendency to classify 
some of the smooth awned plants as intermediate and very smooth, while 
some very smooth plants were classified as smooth. 
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The P value of .4 given in Table IV clearly shows that the difference in 
awn-barbing between O.P.R. 1 and Velvon is determined by two pairs of 
factors. 

Velvet X Velvet 
Newal X Newal 
Regal X Regal 

The results from the classification of the F; and F, of these three intra- 
varietal crosses are given in Table I. From the F, results it is apparent, 
without the use of statistical analyses, that the variations in smoothness of 
awn in these varieties were not caused by a difference in genotype. The 
slight tendency to call some of the plants intermediate indicates as in the 
previous crosses of O.P.R. 1 X Velvet and O.P.R. 1 X Velvon the possibility 
of the presence of a gene modifying the degree of awn smoothness. 


Discussion 


Investigations by Johnston and Aamodt (3) and others have shown that 
the difference between the rough and intermediate awn-barbing types is 
determined by the single factor pair Rr, R being a dominant gene for roughness 
of awn. They also found that a second factor pair Ss explained the difference 
between intermediate and smooth awned types. The factor S hypostatic to 
R produced the intermediate condition; while s, allelomorphic to S, when 
homozygous produced the smooth awned condition. 

The results of the present study indicate that the difference between the 
intermediate and very smooth awned types is determined by two factor pairs. 
The factor S again produces intermediate awn-barbing and is partially 
dominant to its allelomorph s._ The other factor termed 5S; is hypostatic to S, 
while its allelomorph, s:1, when homozygous produces the very smooth awned 
condition. Thus a total of three factor-pairs are responsible for the awn- 
barbing types that would be observed in a cross of rough by very smooth 
awned varieties. The ratio expected in the F, from such a cross would be 
48 :12 :3.:1 of rough, intermediate, smooth, and very smooth awned types, 
respectively. Thus the Ff) segregation expected in a cross of intermediate 
with very smooth would be 12 intermediate : 3 smooth : 1 very smooth awned, 
if three pairs of factors are involved. Typically, the following genotypes 
would indicate the corresponding phenotypes; RRSSS,S,, rough awns; 
intermediate awns; rrssS,;S;, smooth awns, and rrsss\si, very 
smooth awns. Consequently the genotypes and breeding behaviours that 
would be expected in the F; plants of a cross of O.P.R. 1 &X Velvon would be: 


genotype F; behaviour 
(1rrSSS1S1) 
(2rrSSS\s1) Four breeding true for intermediate 
(1rrSSsis1) 
Intermediate {(4rrSsSisi) Four segregating in the ratio of 12 : 3 : 1 for intermediate: 
smooth: very smooth 
(2rrSsS\S1) Two segregating in the ratio of 3 intermediate: 1 smooth 
(2rrSssys1) Two segregating in the ratio of 3 intermediate : 1 very 
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F* genotype F* behaviour 
Smooth {fagrseseSs) One breeding true for smooth 
(2rrss Sis) Two segregating in the ratio of 3 smooth: 1 very smooth 
Very smooth  1rrsssisy One breeding true for very smooth 


The results on the two crosses O.P.R. 1 X Velvet and O.P.R. 1 X Velvon 
clearly show this hypothesis to be correct. 

The near-smooth type of awn-barbing described by Johnston and Aamodt 
(3) as being somewhat less scabrous than the intermediate type could not be 
established with any degree of certainty in this study. Hence only the 
intermediate, smooth, and very smooth awned phenotypes were used. How- 
ever, the slight variation in the intermediate type of awn-barbing indicates 
that the factor S is not completely dominant to s. 


The slight variations observed in the smooth and very smooth awned types 
indicate the possible presence of one or more modifying factors. Since the 
effect of such a factor or factors is very slight and awn-barbing is also some- 
what affected by environmental conditions, a genetic study of any such factor 
would be exceedingly difficult. 
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EFFECT OF HUMIDITY ON THE LONGEVITY OF POPULUS 
AND ULMUS SEEDS IN STORAGE! 


By L. P. V. Jounson? 


Abstract 


Storage of Populus tremuloides and P. grandidentata seeds at room temperature 
in a controlled-humidity series showed the optimum to be 20% relative humidity 
for both species. At this humidity level, seed viability was retained by P. 
grandidentata for 555 days and by P. tremuloides for 455 days, as compared to 
approximately 28 days for both checks (open air). 


Similar storage of seeds of four Ulmus species showed tolerance of a wide 
humidity range by all species, the optimum storage condition being within a 
range of approximately 20 to 50% relative humidity. 


Germinability in all four Ulmus species was greatly increased when seeds were 
tested in a lighted germinator. 


Introduction 


Seeds of Populus stored under ordinary room conditions were found to lose 
viability within a few weeks. A survey of available literature revealed only 
the work of Faust (1), who described a method for storing Populus seeds that 
consisted, essentially, of predrying in open air for three to eight days followed 
by storage in closed bottles at 5° C. However, no humidity control was used 
in either the drying or bottle-storage phases of the method. 

The work in Populus reported herein was begun in May, 1938, to obtain 
further information on seed longevity by studying the effects of storage in a 
humidity-control series. The work of Moss (4), which anticipated some 
aspects of the present study, appeared at about the same time. 

Similar work in U/mus was undertaken in 1940 and again in 1945 to obtain 
preliminary information on seed storage and germinative requirements. 


Materials and Methods 


The 5-in. desiccators used as controlled-humidity chambers were stored, 
together with open-air check materials, in diffuse light in the laboratory at 
approximately 20°C. All germination tests were based on samples of 100 
seeds and made on moist blotters at 25°C. The type of germinator varied 
with different experiments. 


Populus Experiment 


In May, 1938, seed-bearing catkins were collected from P. tremuloides 
Michx. and P. grandidentata Michx. as they began to fluff, and placed in the 
sunlight to complete seed dehiscence in trays protected by wire mesh screens. 


1 Manuscript received July 30, 1946. 
Contribution from the Division of Applied Biology, National Research Laboratories, 
Ottawa. Part of a co-operative project of the Subcommittee on Forest Tree Breeding, Associate 
Committee on Forestry. N.R.C. No. 1462. 
2 Formerly Geneticist, National Research Laboratortes, Ottawa; now Associate Professor of 
Agronomy, University of Florida, Gainesville, Fla. 
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After one day in these trays the seeds were separated from the fluff and placed 
immediately in a series of desiccators maintained at constant relative humi- 
dities of 7, 20, 35, 52, 65, and 79%. The lowest of these humidities was 
obtained with calcium chloride* and the higher humidities, following the 
method of Spencer (5, pp. 67, 68), with saturated solutions of potassium 
acetate, chromium oxide, sodium chromate, magnesium acetate, and 
ammonium chloride, respectively. 

Germination tests were made at arbitrary intervals in a glass-topped, water- 
cooled germinator. Counts were made after three and six days. Weak 
seedlings, in which hypocotyl development was very slow or failed to raise 
the cotyledons from the blotter, were counted separately. 


Ulmus Experiments 

For the 1940-41 experiment, seeds were collected from U. americana L., 
U. laevis Poll., and U. pumila L. as they began to fall from the trees, dried in 
the open air for one day, and placed in controlled-humidity storage as described 
for Populus seeds, except that the 65 and 79% relative humidity conditions 
were omitted. 

For the 1945-46 experiment, seeds from U. americana L. and X U. hollandica 
Mill. were prepared in the same way, but were stored under somewhat different 
humidity conditions (compare Tables III and IV). 

Sulphuric acid concentrations, used to provide the different degrees of 
humidity, were based on the data of Wilson (6) and Moss (4), as follows: 
64.5, 57.5, 50.7, 43.1, and 35.8% concentrated sulphuric acid (1.84 sp. gr.) 
were used to obtain 10, 20, 35, 50, and 65% relative humidities, respectively. 

All routine germination tests in Ulmus were made at monthly intervals in a 
lighted germinator, previously described (2). The source of light was two 
20 w. fluorescent tubes. 

The germination tests in dark and light were made in 1940 on freshly 
collected seeds, and in 1945 on seeds stored for five months in the open air 
(check material). 


Experimental Results and Discussion 


Populus Experiment 

Comparison of Tables I and II indicates that seeds of P. tremuloides tolerate 
a lower storage humidity than those of P. grandidentata (compare data for 7% 
humidity), and that seeds of P. grandidentata are more tolerant of the higher 
humidities (compare data for 52% and higher humidities). 

Weak seedlings occur in about the same proportions among the germinating 
seedlings of both species. Moss (4) reported weak seedlings from a number 
of Populus and Salix species. 

Results from both species agree in showing 20% relative humidity to be 
superior. At this humidity viability was retained by P. grandidentata seeds 


* The relative humidity produced by calcium chloride was determined by an Airguide humidity 
meter. 
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for 555 days and by P. tremuloides seeds for 455 days, as compared to 28 


days for the checks. 


TABLE I 


PERCENTAGE SEED GERMINATION IN Populus tremuloides AFTER STORAGE 
AT DIFFERENT RELATIVE HUMIDITIES 


Storage Relative humidity, % 
time, — 
days 7 20 35 52 65 79 Open air 
0 97 (6)*| 97 (6) | 97 (6) 97 (6) 97 (6) 97 (6) 97 =(6) 
7 96 (3) 94 (6) 97 (3) 86 (11) 13 (14) 83 (7) 93 (3) 
14 92 (16) 91 (11) 94 (10) 85 (28) 35 (66) 44 (48) 87 (10) 
21 96 (17) 94 (13) 96 (16) 89 (29) 0 0 89 (19) 
28 94 (17) | 91 (11) | 92 (15) 53 (34) 0 0 67 (18 
42 94 (18) 96 (13) 92 (13) 52 (35) —_ _ 1 (100) 
56 88 (13) 80 (15) 82 (24) 28 (46) — — 
70 87 (16) | 81 (21) | 85 (28) 5 (20) -- -- 0 
84 89 (17) | 81 (20) | 81 (32) 8 (88) —_ — _ 
116 76 (32) | 64 (34) | 45 (69) 0 — — —_ 
148 50 (50) | 53 (36) | 11 (64) 0 — —_ — 
210 36 (56) | 37 (41) 5 (100) — — — -- 
290 2 (100) 9 (89) 0 
365 0 1 (100) 0 


* Figures in parentheses refer to percentage of weak seedlings. 


TABLE II 


PERCENTAGE SEED GERMINATION IN Populus grandidentata AFTER STORAGE 
AT DIFFERENT RELATIVE HUMIDITIES 


Storage Relative humidity, % 

time, 

days 7 20 35 4 65 79 Open air 
0 98 (6)*| 98 (6) 98 (6) 98 (6) 98 (6) 98 (6) 98 (6) 

7 81 (7) 97 (10) 97 (5) 91 (10) 91 (11) 92 (11) 90 (9) 

14 86 (14) 95 (12) 96 (15) 13 (11) 81 (21) 73 (32) 85 (20) 
21 81 (19) 94 (11) 92 (17) 95 (10) 16 (88) 9 (56) 75 (25) 
28 79 (29) 86 (15) 87 (20) 89 (14) 0 0 48 (65) 
42 48 (42) 82 (13) 74 (27) 50 (36) 0 0 0 
56 55 (40) 80 (21) 77 (26) 59 (39) — 0 
70 48 (38) 83 (16) 73 (27) 45 (31) _- — — 
84 53 (42) 62 (23) 62 (29) 44 (48) — — — 

116 45 (84) 81 (28) 70 (40) 17 (100) _— — — 

148 39 (59) 71 (21) 56 (30) 0 — — — 

210 4 (100) 56 (43) 28 (50) 0 — = — 

290 0 43 (42) 0 — 

365 0 18 (61) 0 

455 — 9 (78) -- 

731 0 — — -- 


* Figures in parentheses refer to percentages of weak seedlings. 
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Moss (4) found relative humidities ranging from 10 to 50% to be about 
equally effective in maintaining viability (about 13°% germination) for 105 
days. At 326 days there was no germination in his material. 

The good results from seeds stored over calcium chloride (which was included 
in the study to test a dry desiccant) have found a practical application in 
long distance shipments of Populus seeds. Highly successful exchanges were 
made with workers in Sweden and Germany by using a sealed glass vial in 
which the seeds and chloride were separated by a plug of cotton wool. For 
mailing, the vial was placed in a well-padded medical mailing tube. 

Ulmus Experiments 

Results in Tables III and IV show that elm seeds retain, after one year’s 
storage, about the same level of viability over a wide range of humidity 
conditions. The 1940-41 results from seeds of apparently low initial vitality— 
possibly a seasonal effect—do not clearly indicate an optimum storage 
humidity. The 1945-46 results, from seeds of higher initial vitality, indicate 
optimum storage conditions within a range of 20 to 50% relative humidity. 


TABLE III 


PERCENTAGE SEED GERMINATION IN Ulmus AFTER STORAGE AT DIFFERENT 
RELATIVE HUMIDITIES, 1940-41 


Storage time for various Relative humidity, % 
species, months 7 0 35 52 eeeaie 
U. americana 
ay 37 37 37 37 
6 14 9 18 22 30 
12 3 0 11 10 12 
Av. of 12 monthly tests 18 13 20 22 20 
U. laevis 
0 60 60 60 60 60 
6 20 4 25 0 10 
12 6 0 8 0 2 
Av. of 12 monthly tests 23 19 25 10 15 
U. pumila 
0 68 68 68 68 68 
6 22 23 20 44 41 
12 16 0 8 8 28 
Av. of 12 monthly tests 39 20 27 42 47 


The data for monthly germination tests are not presented in full in Tables 
III and IV since the essential facts can be clearly and more briefly indicated 
by the selected data given. 

The stimulatory effect of light on seed germination is shown in Table V. 
This phenomenon has been reported in other plant species, particularly 
lettuce (3, pp. 1052, 1053), and is considered to be related to little understood 
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TABLE IV 


PERCENTAGE SEED GERMINATION IN Ulmus AFTER STORAGE AT DIFFERENT 
RELATIVE HUMIDITIES, 1945-46 


Storage time for various Relative humidity, % 
species, months 10 20 35 50 65 | Open air 
U. americana 
75 75 75 75 75 75 
6 64 71 72 78 63 46 
12 59 74 74 74 41 38 
Av. of 12 monthly tests 62 73 75 76 60 50 
X U. hollandica 
0 82 82 82 82 82 82 
6 68 73 79 72 61 58 
12 67 76 85 7. 60 54 
Av. of 12 monthly tests 65 75 81 74 60 58 
TABLE V 


EFFECT OF LIGHT ON PERCENTAGE SEED GERMINATION IN Ulmus 


Light condition 


U. americana X U. hollandica U, laevis U. pumila 


1940 | 1945 | 1945 (a)| 1945 (6)| 1940 | 1945 | 1940 | 1945 


Fluorescent light 37 63 66 61 60 72 68 65 
Total darkness 7 10 13 12 18 20 40 35 


photochemical changes within the seed. The pronounced beneficial effect 
of light on the germination of elm seed as shown in Table V, so far as is known, 
has not been previously reported. 
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PLATE I 


Fic. 1. Equipment and materials used for the treatment of sprouting seeds. 
Fic. 2. Equipment and materials used for the treatment of small seedlings. 
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COLCHICINE TREATMENT TECHNIQUES FOR SPROUTED 
SEEDS AND SEEDLINGS' 


By L. P. V. JoHNson? anp H. W. Ho tz’ 


Abstract 


Colchicine techniques were developed on the principle that sprouted seeds or 

seedlings should not be completely immersed in colchicine solutions since the 
root, an earlier developing, more actively dividing, absorptive organ, will become 
overtreated before the stem receives sufficient treatment. Sprouting seeds are 
placed, stem end down, in holes in a corrugated rubber disk fitted into a Petri 
dish containing colchicine solution. A covering of moist filter papers protects 
the upturned roots from drying. Seedlings are grown in small pots that are 
inverted over similar pots containing vials of colchicine solution so that the 
seedlings in the upper pots are immersed in the vials. In both methods a 
0.2% aqueous colchicine solution is used, and immersion ranging from 6 to 48 hr. 
is required depending on the species. 


Introduction 


This paper describes methods of colchicine treatment developed at the 
National Research Council Laboratories over an eight year period of inter- 
mittent work directed toward the production of chromosome doubling in 
plants, particularly forest trees. Most of the published techniques, partic- 
ularly those outlined by Blakeslee and Avery (1) and by Dermen (2), were 
tried at one time or another. The methods described below are considered to 
be the most convenient and effective for inducing chromosome doubling in 
most plant species commonly propagated by seeds. 


Physiological Considerations 


When colchicine is applied to the dividing cell it permits division to go 
forward to a point where the chromosomes have split, but prevents the normal 
passage of the two sets of split chromosomes to opposite poles of the cell, 
which, in turn, prevents the normal division into two cells. Thus, through 
colchicine treatment the chromosome complements of two cells are retained in 
one, giving a doubled chromosome number to that cell and to all the cells 
derived from it. 


Since colchicine treatment is dependent upon cell division for its effect, it 
follows that plant parts that are very actively dividing, such as the root and 
stem of germinating seeds, should be the objects of treatment. 

It was found, however, that when sprouting seeds were completely immersed 
in colchicine solution, the degree of treatment required to produce the desired 
effect in the stem invariably produced overtreatment of the root. The reason 


1 Manuscript received July 30, 1946. 

Contribution from the Division of Applied Biology, National Research Laboratories, 
Ottawa. Part of a co-operative project of the Subcommittee on Forest Tree Breeding, Associate 
Committee on Forestry. N.R.C. No. 1465. 

2 Formerly Geneticist, National Research Laboratories; now Associate Professor of 
Agronomy, University of Florida, Gainesville, Fla. 
3 Senior Laboratory Assistant. 
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for this result seems clear: the root, being an earlier developing, more actively 
dividing organ is more susceptible to treatment than the stem. This over- 
treatment, possibly through the production of cells with redoubled chromo- 
some numbers, caused severe physiological disturbances that resulted in 
distorted stunting and eventual death of the seedlings. 

Obviously, the solution to these difficulties was to treat the stem without 
treating the root. This is the principle upon which the techniques described 
below are based. 

Techniques 
Treatment of Sprouting Seeds 

This method is illustrated by Fig. 1. A disk of a diameter that fits into a 
Petri dish bottom is cut from corrugated rubber matting. Holes of a diameter 
determined by the size of the seeds to be used are bored or punched into the 
grooves of the disk. The disk is placed with corrugations down in a Petri 
dish containing a shallow depth of 0.2% aqueous colchicine solution. Seeds, 
previously sprouted on moist blotters, are then placed, stem end down, into 
the holes of the disk. Moist filter papers are placed over the protruding 
roots to prevent their drying out and the cover placed on the dish. 

The duration of treatment will vary with different kinds of seeds. A 
convenient series to determine a suitable duration of treatment is 6, 16 (over- 
night), 24, and 48 hr. Sprouted seeds should be thoroughly washed upon 
removal from treatment and immediately planted in soil. 

Treatment of Small Seedlings 

This method is illustrated by Fig. 2. The seedling to be treated is grown 
in or transplanted to a 2 or 23 in. pot and well watered. <A second pot of the 
same size is prepared containing moist sand in which a small shell vial (about 
16 X 40 mm.) is embedded. This vial is nearly filled with 0.2°% colchicine 
solution. The first (seedling) pot is then inverted over the second so that the 
tip of the seedling is immersed in the solution contained in the vial. 

A series of trial treatments of 6, 16, 24, and 48 hr. is suggested to determine 
the duration of treatment suitable for a given kind of seed. The seedling 
normally requires no attention (e.g., watering) during treatment up to 48 hr. 
duration, but should be thoroughly rinsed at the conclusion of treatment. 

The seedling should be at a very young stage and, if the growing point or 
leaves have cuticular or other coverings, it is advantageous to scrape them 
with a sharp instrument. 
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HYBRIDIZATION TECHNIQUE FOR FOREST TREES! 


By L. P. V. Jonnson? E. C. BRADLEY? 


Abstract 


The relative merits of different materials as coverings to protect receptive 
female flowers against chance pollination were studied, and a combination of 
glassine (inner) and kraft (outer) bags was adopted. Pollination was effected 
as follows: the kraft bag was removed and the glassine bag punctured with the 

int of a specially designed pollen gun; the pollen was then driven into the 

ag by squeezing the bulb of the gun; finally, the puncture was sealed with an 
adhesive patch and the kraft bag replaced. The pollen gun attaches to pollen 
containers (small Erlenmeyer flasks) that can be stored over calcium chloride. 


Introduction 


This paper describes the hybridization technique that has been developed 
over the past eight years at the National Research Laboratories and the 
Dominion Forest Service. 

When hybridization of forest trees was first undertaken by the senior author 
in 1938, the methods of Austin (1) and Larsen (4, pp. 93-113) had been 
published, and were followed later by Schreiner’s (5) report on breeding 
technique. All of these methods were used at one time or another, and 
certain features of each are combined with some original devices to make up 
the present method. A previous report (2) described a greenhouse method 
involving the use of detached branches (suitable for poplar, willow, and elm). 
The method reported herein is designed for outdoor hybridization work. 


Botanical Considerations 


Controlled hybridization requires two conditions: first, that the female 
flower of the selected female tree be effectively protected from chance pollina- 
tion during its entire period of receptivity; and second, that the female flower 
be deliberately and effectively pollinated at the height of its receptivity by 
pollen of the selected male tree. 

The first of these conditions simply requires that a pollen-tight covering 
(bag) be placed over the unopened (unreceptive) female flower. It is, 
however, complicated somewhat by the flowering characteristics of certain 
trees. In dioecious genera (e.g., poplar, willow, certain maples, and certain 
ashes) male and female flowers occur on separate trees and there need be no 
concern about self pollen. In monoecious genera (e.g., pine, spruce, fir, 
larch, birch, oak, walnut, chestnut, beech, alder, and certain maples) male 
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Contribution from the Division of Applied Biology, National Research Laboratories, 
Ottawa. Part of a co-operative project of the Subcommittee on Forest Tree Breeding, Associate 
Committee on Forestry. N.R.C. No. 1464. 

2 Formerly Geneticist, National Research Laboratories, Ottawa; now Associate Professor of 
Agronomy, University of Florida, Gainesville, Fla. 
3 Formerly Laboratory Assistant. 


n d 
1 
a 
e 
ri 4 
a 
g 
n 
n ; 
le 
it 
le 
1e 
1e 
1g 
iE 
or ia 
m is 
in 
al 


306 CANADIAN JOURNAL OF RESEARCH. VOL. 24, SEC. C. 


and female flowers occur on the same tree, and care must be taken to exclude 
male flowers when the bag is placed over the female flower. In genera bearing 
perfect flowers (e.g., basswood, elm, and certain maples) male and female 
elements are present in the same flower. In this case it will be necessary to 
remove the male element from the immature flower (emasculation), unless 
the tree is self-incompatible or possesses a high degree of dichogamy (male 
and female elements maturing at different times) (3). 


Technique 


Pine, a typical monoecious genus, was selected as the demonstrative material 
for Figs. 1 and 2, which are the bases for the following description of hybridiza- 
tion technique. The equipment and supplies illustrated are those carried in 
the field during practical hybridization work. 

Bagging 

Fig. 1 illustrates the bagging of the unreceptive female flower. The 
embossed tag, which is the permanent label, is nailed to the tree. After 
selecting a suitable branch bearing unopened female flowers near the tip, 
secateurs and scissors are used to trim the needles from a section of the branch 
axis a few inches from the tip, and to remove any male flowers. A pad of 
cotton wool is wrapped around the trimmed section and a glassine bag (size 
7 X 12 in.) is placed over the branch and tied tightly with a heavy string 
over the pad. A second pad is wrapped around this tie, and a kraft paper 
bag (7 Ib. size) is placed over the glassine bag and tied so that the pressure is 
on the pad. Finally, the branch is labelled with a metal tag inscribed with 
the number of the tree. 

The glassine bag is the true protective covering, while the kraft bag is a 
mechanical protection against wind and rain. 


Pollination 


Fig. 2 illustrates the pollination technique. Pollen had previously been 
collected in a Petri dish or beaker from the tree-selected as the male parent, 
either directly or from detached branches brought into the greenhouse and 
placed in water a few days before pollen dehiscence. The pollen was then 
screened and placed in an Erlenmeyer flask, which was loosely plugged with 
cotton wool and stored until needed in a screw-top jar containing anhydrous 
calcium chloride under a cotton pad. Pollination is effected by the following 
steps: 

1. Remove the kraft bag. 


2. Puncture the glassine bag with the pointed glass tube of the ‘pollen gun’ 
and drive a cloud of pollen by squeezing the bulb of the gun two or three times. 


3. Seal the puncture with an adhesive patch. 
4. Replace kraft bag. 


5. Complete inscription on tag by adding designation of the male parent. 
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Methanol, which is highly toxic to pollen and evaporates quickly, is used 
to clean the hands, glassware, pollen gun, etc. in order to prevent contamina- 
tion that might lead to unwanted male parentage. It is best to have a gun 
for each kind- of pollen. Sufficient pollen may be carried in the flask to 
pollinate hundreds of female flowers. 


General 


The pollen gun design was suggested by the familiar laboratory wash bottle. 
A close inspection of Fig. 2 will reveal the method of construction. Specifi- 
cations of materials are as follows: rubber stopper, size 2; glass tubing, size 
6 mm.; Erlenmeyer flask, size 50 ml.; rubber bulb, the common atomizer 
obtainable at drug stores. 


Considerable experimentation was carried out to determine the most suit- 
able material for bags. Conclusions were as follows: the 10 oz. army duck 
bag suggested by Austin (1) is too heavy for the branches of most species; 
cellophane bags do not permit the necessary passage of moisture transpired 
by the enclosed branch; parchment bags have great wet strength but, after 
weathering, become very brittle when dry and break easily; glassine bags, 
even when used double, do not satisfactorily withstand severe weather; kraft 
bags are reasonably pollen-tight and withstand rough treatment, except 
rubbing when wet; the glassine bag covered with a kraft bag gave the best 
combination of pollen-tightness, strength, and suitable growing conditions for 
the enclosed branch. 


In the manufacture of the glassine bag, the closed end must be so folded 
that open corners are not possible, and there must be no imperfections in the 
seam. 
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PRELIMINARY REPORT ON INTERSPECIFIC HYBRIDIZATION 
IN FOREST TREES! 


By L. P. V. JoHNson? AND C. HEIMBURGER® 


Abstract 


Interspecific hybridization in various forest tree genera gave the following 
results: Populus, 43 crosses; Picea, 12; Pinus, 4; Betula, 14; Fraxinus, 5; 
Ulmus, 7; and Tilia, 9. The hybridity of most of these materials has been 
proved or strongly indicated by various criteria; but for some of the materials, 
hybridity is assumed on the basis of seedling production under conditions that 
largely precluded the possibility of self- or chance-pollination. 


This paper reports the results of interspecific cross pollinations made in 
various forest tree genera over the period 1938 to 1945, inclusive. The work 
was done mainly at the Petawawa Forest Experiment Station, Chalk River, 
and the Dominion Arboretum, Ottawa. 

The interspecific crosses in Populus, Picea, Pinus, Betula, Fraxinus, and 
Ulmus, listed in Tables I to VI, respectively, are those from which seedlings 
were obtained. For the most part, the hybridity of the seedlings from a 
cross has been proved, or strongly indicated by various criteria. In some 
crosses, however, hybridity is assumed on the basis of seedling production 
under conditions that largely precluded the possibility of self- or chance- 
pollination. 


The crosses in Tilia listed in Table VII are considered worthy of report on 
the basis of the production of apparently sound seeds from cross-pollination 
of carefully emasculated flowers. 


The preliminary nature of this report should be emphasized. A further 
report in a few years’ time would no doubt alter the status of a number of the 
crosses listed. 


Of the numerous cross pollinations that were unsuccessful, only a few were 
on a sufficiently large scale to make the negative results worthy of report. 
These, all in Pinus, are as follows: P. resinosa cross-pollinated with P. 
sylvestris, P. Banksiana, and P. nigra; P. sylvestris cross-pollinated with 
P. resinosa and P. Banksiana; and P. Strobus cross-pollinated with P. 
Roraiensis and P. resinosa. 


1 Manuscript received August 8, 1946. 
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TABLE I 


INTERSPECIFIC CROSSES IN Populus 


Germina- | Total No. |Survival, 
Coons Seed set | tion, % |of seedlings| 
P. alba X P. grandidentata Excellent 61 1559 29 
X P. tremuloides Excellent 50 92 28 
X P. tremuloides aurea Good 46 454 12 
X P. canescens (3n) Poor 29 58 21 
X Northwest poplar Fair 20 3 3 Doubtful 
X (P. alba X grandidentata ) Fair 21 127 33 
X P. canadensis Eugenei Good 35 890 0 Definite hybrid 
X P. deltoides Poor 1 9 0 Doubtful 
P. alba (3n) X P. grandidentata Poor 10 1 0 Definite hybrid 
P. canescens X P. tremuloides aurea Excellent 95 5803 85 
X (P. alba X grandidentata ) Nine selected 
seedlings 
P. grandidentata X P. canescens (3n) Good 84 464 32 
X P. alba _— _ 6 83 
X P. canadensis Eugenei Fair 28 105 0 Definite hybrid 
P. tremuloides X P. tremula Good 50 103 38 
X P. canescens Good 38 58 33 
X P. adenopoda Good 95 196 80 
P. tremuloides aurea X P. adenopoda Fair 1 2 0 Doubtful 
P. (alba X grandidentata) X P. tremula Fair 40 51 31 
X (P. alba X tremuloides ) at ~ on = Three selected 
seedlings 
X P. tremuloides aurea Good 75 1350 75 
X P. canadensis Eugenei Fair 1 37 70 
X P. canescens Fair 2 201 40 
P. acuminata X Carolina poplar Fair 10 65 45 
X Lombardy poplar Fair 13 50 30 
X P. canadensis Eugenei Good 20 195 90 
x P. tristis Fair Fair Several 0 Definite hybrid 
X P. deltoides Poor 5 4 25 
xX P. Simonii Fair 50 24 58 
X P. Petrowskyana X (P. deltoides X 
Tacamahacca ) Poor 70 75 84 
X P. berolinensis X P. Simonii Poor 20 4 50 Seven selected 
seedlings 
X P. Tacamahacca Seedlings lost 
X Northwest poplar Good 50 1510 72 
X P. deltoides Fair 74 675 31 
X Lombardy poplar Fair 80 520 14 
P. Sargentii X P. Simonii Good 95 120 80 
P. deltoides XK P. Simonii Poor 2 16 8 
X P. Jackii X Northwest poplar Fair 41 31 26 
X P. tristis _ Seven selected 
seedlings 
X P. Rasumowskyana X Tacamahacca Good 70 494 71 
P. angulata X P. Simonii Nine selected 
seedlings 
P. Tacamahacca X P. Simonii Seedlings lost 
X P. tristis 19 100 
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TABLE II 
INTERSPECIFIC CROSSES IN Picea 
Cross Seed set, % | Germination, | Total No. Survival, % 
seedlings 
P. glauca X P. mariana 47 18 379 73 
xX P. Abies 39 2 64 56 
xX P. rubens 41 3 7 61 
X P. pungens 30 9 15 52 
P. Abies P. mariana 61 25 50 . 
P. glauca 36 67 
xX P. rubens 65 
P.rubens X P. mariana 45 2 10 40 
xX P. Abies 36 5 8 25 
P. mariana X P. glauca 28 1 5 80 
xX P. Abtes 54 4 9 33 
x P. rubens 9* 100 
* Pronounced hybrid vigour; all hybrids from the combination, SB-1 X SR-7. 
TABLE III 
INTERSPECIFIC CROSSES IN Pinus 
Total 
Cross Seed set, |Germina-} No, of | Survival, Remarks 
% tion, % seedlings % 
P. Strobus X P. Peuce 55 6 62 70 
P. sylvestris X P. Mugo 22 26 34 83 Growth habit of P. 
sylvestris dominant 
X P. nigra austriaca 38 1 3 0 Seeds white 
P. Banksiana X P. contorta latifolia — — 50 98 
TABLE IV 
INTERSPECIFIC CROSSES IN Betula 
Total 
Cross Seed set Germination No. of 
seedlings* 
B. papyrifera x B. lutea** Good Medium-low 144 
xX B. populifolia Good Medium 135 
x B. lenta Fair Medium 351 
xX B. nigra Fair Low 48 
X B. pubescens urticifolia Good Low 156 
B. macrophylla*** X B. lutea** Fair Medium-low 39 
xX B. papyrifera G Medium 480 
xX B. nigra Fair Low 137 
X B. pubescens urticifolia Medium-low 312 
B. populifolia XX B. papyrifera Good Low 193 
x B. lenta Good Low 57 
B. lenta x B. papyrifera Fair Low 28 
x B. lutea Fair Medium 479 
B. pubescens B. papyrifera 30 


* Survival good in all crosses. 
** Wintergreen flavour in the hybrid. 
*** Not described by Rehder (6). 
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TABLE V 


INTERSPECIFIC CROSSES IN Fraxinus 


Seed set, | Germina- 

% tion, % seedlings* 
F. excelsior aureo-variegata X F. americana 60 28 570 
X F. pennsylvanica** 75 34 602 
X F. quadrangulata*** 40 20 193 
F. Richardt} X F. americana 50 19 461 
X F. pennsylvanica 1 10 2 


* Survival good in all crosses. 
** Very variable; hybrid vigour. 
*** Hybrid vigour. 
t Not described by Rehder (6). 


TABLE VI 
INTERSPECIFIC CROSSES IN Ulmus 
; Seed set, Germination, Total No. 
Cross 2 % of seedlings* 
i U. fulva X U. americana 20 7 50 
U. hollandica superba X U. pumila 60 46 549 
U. laevis X U. americana 70 35 624 
xX U. Thomasi 18 10 37 
U. procera X U. pumila 50 13 132 
U. pumila X U. fulva 60 41. 205 
x U. hollandica major 60 11 116 
* Survival good in all crosses. 
= TABLE VII 
INTERSPECIFIC CROSSES IN Tilia 
7 No. of 
Cross Seed set, % apparently 
sound seeds* 
T. americana X T. platyphyllos rubra 22 84 
X T. platyphylios vitifolia 2 27 
x T. europaea pallida 12 34 
X T. euchlora 60 12 
xX T. Moltkei 50 6 
T. americana macrophylla X T. platyphyllos rubra 50 12 
T. Moltket X T. americana 25 6 
X T. platyphyllos rubra 50 12 
= x T. platyphyllos vitifolia 90 12 


* Seeds accidentally destroyed. 
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Results of the earlier hybridization work in Populus have already been 
reported (1, 2). Details of the hybridization methods used in the work 
generally have also been published (3, 4, 5). 

The nomenclature of Rehder (6) has been used throughout the paper. 
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A NOTE ON INHERITANCE IN F, AND F, HYBRIDS OF 
POPULUS ALBA L. X P. GRANDIDENTATA MICHX.! 


By L. P. V. JoHNson? 


Abstract 


At five years of age, average heights in feet were: Populus alba, 14.0; P. 
grandidentata, 11.7; Fi, 17.6; Fo, 9.5. On the basis of an F2 population of 168 
trees, modes of inheritance were assumed for leaf characters as follows: pubes- 
cence, four cumulative factors; colour, 1:2:1 monohybrid ratio; midrib, 
42 :15:6:1 trihybrid ratio; shape, margin, apex, and base, each inherited on 
the basis of multiple factors. 


The high rooting capacity of P. alba (92%) was transmitted to the /; hybrid 
as a dominant character. It is suggested that P. alba is homozygous for one or 
more highly-determining, dominant alleles not possessed by P. grandidentata. 
Backcrossing failed to increase the degree of rooting. Comparable results from 
P. tremuloides indicated that this species carries an inhibitor for the P. alba 
rooting factor or factors and is deficient for the rooting factor or factors possessed 
by P. grandidentata. 


Introduction 


Information on inheritance in forest trees is almost entirely limited to 
comparisons between parental and F, materials (5, 9), with only a few reported 
observations on the F: having come to the author’s notice, as follows: in 
chestnut (2, 3, 11 (pp. 1242-1279)), larch (7 (pp. 69-222)), oak (12), pine (1), 
spruce (7 (pp. 69-222)), and willow (4, 10*). For the most part these 
observations on the F2 are of an incidental nature, only two of the reports 
(4, 7 (pp. 69-222)) purporting to provide information on modes of inheritance. 
As a matter of fact, the mode of inheritance may be only assumed from Fy, 
data, the F; being required‘to prove (or disprove) the assumption. 


This lack of information may be attributed mainly to two facts: first, the 
long period between generations represents a time obstacle to genetic studies; 
and second, the great emphasis being placed on direct utilization of the Fi 
diverts attention from the F, and, indeed, tends to obviate the practical need 
for genetic information that might be derived from this and higher generations. 
There are instances, however, when the fortuitous characteristics of the F; are 
undesirable. Then the breeder must resort to selection among F2 segregates 
and, if vegetative propagation is not feasible, must make a genetic study of 
the material in order to assure the selection of suitable, true-breeding types 
with a minimum of effort. 


1 Manuscript received July 30, 1946. 
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The information contained in the present paper may be considered as a 
small beginning in the building up of a body of genetic information in Populus 
that will become increasingly useful in the breeding work of the genus. 


Materials and Methods 
Morphological Studies 


A natural cross between a female Populus alba L. (A-4), growing near 
Ottawa, and P. grandidentata Michx. (possibly G-11) occurred some years 
ago, giving sexually mature F; individuals of both sexes. In March, 1940, 
controlled crossing (6) of male (A X G-37) and female (A X G-33) F, trees 
produced 1840 F: seedlings. Mortality among these seedlings, mainly due to 
damping-off, reduced their numbers so that after one year in the nursery only 
195 trees remained. 


In May, 1941, the F: seedlings, together with parental and F; clones derived 
from cuttings rooted in May, 1940, were transplanted to a gently sloping, 
cultivated area having a uniform loam soil. The spacing was 7 X 7 ft. ina 
triangular plan. Subsequent mortality, mainly due to mechanical injury, 
reduced the F: population to 168 trees. 


The data in Table I were compiled from observations made in August, 
1945, and from leaf specimens collected at that time and preserved in a plant 
press for detailed study during the following winter. 


Rooting Studies 


P. alba -36 represents a particularly high-rooting individual of this intro- 
duced species; all other parental materials are native, unselected forms. 
The F; and backcross materials were selected from fairly extensive populations 
on the basis of superior rate and type of top growth, without prior knowledge 
of rooting capacity. 

For the rooting tests, 6-in. cuttings were made from current-season wood 
and heeled in under moist sand in a frost-free chamber. In mid-January the 
cuttings were planted in fairly coarse builder’s sand in a greenhouse bench 
covered with a muslin screen. Greenhouse temperature was approximately 
70° F. Each kind of material was tested in three replicates of 25 cuttings 
each. 

The data given in Table III are from observations made 43 days after 
planting. 

Results and Discussion 


Attention is particularly drawn to the fact that the modes of inheritance 
outlined in Table I are merely assumed on the basis of the data presented. 


Fig. 1 illustrates some of the leaf characters described in Table I. Both 
upper and lower leaf surfaces are shown for the parental species and the F;. 
The leaves (lower surface only) from F, trees were selected to indicate the 
range of variability for the various characters. There is no numerical signi- 
ficance to the selection of types. 
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‘In Table II it is important to note the relatively low vigour of a preponder- 
If, because of an unfavourable combination of 
characters in the Fi, it became necessary to grow the Fs, such loss of vigour 
would seriously reduce the prospects of combining growth vigour with 


ance of the F, segregates. 


homozygosity and other essential characteristics. 


to the Fy. 


FREQUENCY DISTRIBUTION OF F2 TREES IN VARIOUS HEIGHT CLASSES 


TABLE II 
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Previous reports (1, 2, 7 
(pp. 69-222) ) have indicated marked reduction of vigour in the F2 as compared 


Height classes, ft. 


17. 1-19.0*** 
6 11 25 27 28 30 y | 8 6 
* P. grandidentata height class. 
** P. alba height class. 
*** F, height class. 
TABLE III 


ROOTING FROM CUTTINGS OF P. alba (A), P. grandidentata (G), P. tremuloides (T), 


AND CERTAIN HYBRIDS BETWEEN THESE SPECIES 


Rooting 

verage no. 

—. Material rootlets per Means of 

: rooted cutting | Average, % transformed 
data* 

1 A-36 6.3 92.0 73.9 
2 7-8 1.0 10.6 
3 A-36 X G-8 —45 re | 65.3 54.0 
+ —46 5.0 97.7 76.9 
5 —47 2.3 92.0 74.5 
6 —48 2.0 84.0 66.4 
7 —49 ay | 76.0 60.9 
8 —50 Be 76.0 61.2 
9 A-36 X G-0** 2.7 68.0 55.8 
10 A-17 X G-0** 7 ie 60 0 50.9 
11 A-36 X (A-17 X G-0) — 9 2.0 78.7 62.9 
12 —10 22 70.7 57.6 
13 T-13 _ 0.0 0.0 
14 A-36 X T-13 1:3 9.3 7 
15 T-14 —_ 0.0 0.0 
16 A-36 X T-14 — 0.0 0.0 


* Necessary difference: 5% level of significance, 9.3; 1% level, 12.5. Transformed by: 


0 = sintv p, where p is the observed proportion, according to the method of Fisher and Yates 
(Fisher, R. A. and Yates, F. Statistical tables for biological, agricultural and medical research. 
2nd ed. Oliver & Boyd, Ltd., London. 1943. ). 


** Open pollination by P. grandidentata. 


q 
a. -4 = 
4 
4 
= 
— 
2 
— 
| | | 
> 
$ 
‘ 


JOHNSON: INHERITANCE IN POPULUS HYBRIDS 317 


The rooting data in Table III show no significant difference (5% level) 
between A-36 and F; hybrids Nos. 46, 47, and 48; and the other hybrids of 
this group (Expt. Nos. 3, 7, 8, and 9) definitely fall into the A-36 rooting class. 
These facts strongly suggest that the high rooting capacity of A-36 is trans- 
mitted to the hybrid as a dominant character. It appears probable that A-36 
is homozygous for one or more highly-determining, dominant alleles not 
possessed by P. grandidentata. 


The results from the backcross (Expt. Nos. 11 and 12) support the assump- 
tion of dominant A-36 rooting factor or factors, since the combining of 
dominant alleles from A-36 and the F; does not give rooting above the normal 
level for the F;. 


The numbers of rootlets on hybrid cuttings tend to be intermediate between 
those of the parents. 


The results from P. tremuloides Michx. indicate that this species is probably 
deficient for the rooting factor or factors possessed by P. grandidentata, and 
further that it carries an inhibitor that is highly effective against the A-36 
rooting factor or factors. 
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THE EFFECT OF CHANGES OF AIR PRESSURE UPON THE 
GERMINATION OF CONIDIA OF BARLEY 
POWDERY MILDEW' 


By J. BroprE? AND J. F. JoNEs® 


Abstract 


Reduction of the pressure by not more than 200 mm. of mercury, of the air 
surrounding the conidia of Erysiphe graminis Hordei Marchal, in water-saturated 
atmosphere at 18° C., caused an increase in germination percentage when the 
experimentally treated conidia were compared with conidia allowed to germinate 
at atmospheric pressure for three hours. At pressure reduction between 200 
and 500 mm., germination was only 90% of germination at atmospheric pressure. 
At pressure reduction more than 500 mm. below atmospheric, germination was. 
impaired although 53% germination was observed at an actual pressure of only 
92 mm., and 5 to 6% at 30 to 50 mm. The enhancement of germination under 
slightly reduced pressure was found to result from an acceleration of the germina- 
tion process. More conidia in a given sample germinated at reduced pressure 
within three hours than at atmospheric, but after five hours the germination 
percentage tended to become equal in the treated and untreated spores. It is 
suggested that a slight reduction in pressure might allow carbon dioxide to 
escape more rapidly from the protoplast of a conidium freshly dislodged from 
its parent conidiophore thus making it possible for germination to proceed more 
rapidly than in conidia at atmospheric pressure. Increase in pressure was 
found to depress germinability, but sufficient data were not obtained to deter- 
mine the exact relationship between pressure increase and germinability. The 
data recorded offer further confirmation of the previous work by the senior 
author on the subject. 


Introduction 


During the course of investigations concerning the germination of the 
conidia of the Erysiphaceae (1, 2, 3), the senior author observed that air 
pressure appeared to have some effect upon the extent to which a sample of 
conidia under observation would germinate. This was noted particularly in 
certain experiments involving the use of glass apparatus constructed for the 
study of the effect of various gases, such as carbon dioxide and nitrogen, upon 
germination. In a closed system, the mere forcing into place of a stopper, 
resulting in an increase in air pressure within the system, appeared to interfere 
with germination. This conclusion was reached after other explanations had 
been investigated. A rough test was made to determine whether reduction of 
air pressure might also affect germination and this experiment showed that 
germination was actually stimulated by slight reduction below the atmospheric 
pressure obtaining at the time of the experiment. 

These observations appeared to have significance in connection with the 
theory advanced by Brodie and Neufeld (3) to account for the following facts. 
The conidia of many of the Erysiphaceae are able to germinate readily in 
dry air (2). To instigate the germination of such spores, it is necessary 


1 Manuscript received July 2, 1946. 

Contribution from the Department of Botany, University of Manitoba, Winnipeg, Man. 
2 Assistant Professor of Botany, University of Manitoba. 
3 Graduate Student, University of Manitoba. 
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merely to dislodge them from their parent conidiophores by shaking them on 
toadry glass slide. Brodie and Neufeld stated that since (in dry air) germina- 
tion in these fungi is not initiated by the spores absorbing water, some other 
explanation should be sought for the observation that powdery mildew conidia 
remain dormant in situ and begin to germinate immediately after being 
abstricted from the parent conidiophore even in dry air. According to these 
authors, the conidia, while still attached to the parent conidiophores, are in a 
relatively static condition with regard to the oxygen and carbon dioxide 
content of the protoplasts. Since it was shown that germination is checked 
by an atmosphere containing 10% or more of carbon dioxide, it was suggested 
that the escape of that gas from the protoplast is essential for germination. 
This gaseous exchange cannot take place to a sufficient extent while the conidia 
are attached but begins as soon as they have been dislodged. The exchange 
is believed to take place chiefly through the papilla, which has become 
exposed to the air, the papilla being regarded as a special structure having 
greater permeability than the rest of the conidium wall (2, 3). 

If the ideas set forth above are correct, then one might expect that changes 
in air pressure would have an effect upon germination, and the observations 
of the senior author that germination does appear to be affected by such 
changes were considered sufficiently interesting to warrant further study. 


Materials and Methods 


Barley mildew (Erysiphe graminis Hordei) Physiologic Race 8 was used 
throughout the present work. The fungus was allowed to develop on barley 
plants (variety O.A.C. 21) that were kept in a large glass case in the laboratory. 
Host plants were grown under continuous light to prevent the physiologic 
resistance to mildew that the plants develop when grown in the diffuse light 
of the laboratory (6). A 200-watt electric light bulb, set in a white reflector 
and suspended one foot above the glass case, provided satisfactory illumination. 


In collecting spore samples, six clean glass microscope slides were placed 
at the bottom of a tall bell jar and heavily infected leaves were shaken over 
the bell jar to allow dislodged conidia to settle upon the slides. By this 
means, fairly uniformly mixed spore samples were obtained. Usually three 
of these samples were subjected to experiment and three kept as control. 

Approximately a thousand conidia were counted for each germination 
percentage recorded. In examining the spore laden slides, dense fields were 
avoided when possible because of the difficulty of counting accurately. To 
avoid any inconsistency caused by possible variation in spore material from 
day to day, germination data are recorded as per cent of control. Because an 
hour was required to count conidia for each experiment, it became necessary 
to guard against the possibility that spores ungerminated at the beginning of 
the counting period might have germinated during that time. At the con- 
clusion of an experiment, therefore, spores were fixed by exposing them to the 
fumes of glacial acetic acid in a covered dish, which treatment prevented 
further germination but did not cause any germ tubes to shrivel. 
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The apparatus employed for the germination of conidia at various degrees 
of reduced pressure has been described by the junior author (5) and need be 
dealt with only briefly here. Two heavy glass germination chambers (Fig. 1, 
C, D) were immersed in a water-bath supplied with cold running water and 
maintained as closely as possible at 18° C., this being the lowest temperature 
near the optimum for germination (12° to 15°C.) that could be maintained 
in the absence of an immersible refrigerating unit. By using cold running 


7) 


Fic. 1. Diagram of apparatus used in experiments on effect of air pressure: A, water- 


bath; B, open mercury manometer; C, germination chamber in which air pressure was reduced 
or increased; D, control germination chamber; E, stopcock. X 1/5. 


water and ice and maintaining constant vigilance during the experiment, the 
temperature was kept at 18°C. .When the temperature of the laboratory 
was high a slight variation of + 1° could not always be avoided, but it is felt 
that such variations did not affect the experimental results since the germina- 
tion behaviour of any spore sample was always recorded as per cent of the 
control at precisely the same temperature. 


The experiment chamber (Fig. 1, C) was connected on the one side to an 
open manometer (Fig. 1, B) and on the other, through a trap to a powerful 
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water aspirator capable of reducing the pressure to about 35 mm., a rarefaction 
sufficient for the work. The germination chamber is shown in detail in Fig. 2, 
with the spore laden slides in place. A disk of moist blotting paper, placed at 
the bottom of each germination chamber insured a moisture-saturated 
atmosphere comparable in all experiments. The pressure in the germination 


FIG.2 FIG.3 


Fic. 2. Germination chamber showing spore laden slides in place. X 1/3. 


Fic. 3. Clamp holding stopper in place when air pressure in germination chamber was 
above atmospheric: b, wood block base; m, metal clamp; c, collar; w, wing nut. X 1/3. 


chamber (Fig. 1, C) was reduced as rapidly as possible, the glass taps closed, 
and conidia allowed to germinate at reduced pressure (in C, Fig. 1) and at 
atmospheric pressure (in D, Fig. 1) at the same temperature and under the 
same light conditions. At the end of the experiment and before the spores 
were removed from the apparatus for counting, the tap nearest the manometer 
was opened to determine whether any leakage of air into the germination 
chamber had occurred. The apparatus was considered sufficiently air-tight 
when it was observed that a drop of not more than a millimeter or two was 
the most that occurred at the lowest pressures involved and no detectable 
change at higher pressures. 

The apparatus used for germinating conidia under increased air pressure 
was similar to that described above, the germination chamber being connected 
to an air pump instead of to an aspirator. Because the pressure tended to 
force out the vaselined ground glass stopper of the pressure chamber, the 
latter was held in place by means of a specially constructed clamp (Fig. 3). 

In the study of the effect of reduced air pressure upon the time required for 
germination, two identical pieces of apparatus, shown in Fig. 4, were employed, 
each consisting of a length of glass tubing sealed with Canada balsam on the 
lower side to a glass microscope slide (Fig. 4, c) and provided with two outlet 
tubes, one equipped with a stopcock. These tubes connected the germination 
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chamber respectively to an aspirator and to a manometer or, in the control 
chamber, terminated in taps that were closed during the experiment. The 
microscope slide (Fig. 4, 6) bearing conidia was inverted over the chamber 
and sealed on by means of wax, which provided a sufficiently air-tight seal as 
was indicated by the constancy of the level of mercury in the manometer. 


FIG, 4 
Fic. 4. Apparatus for observing germination of spores under reduced pressure: a, objective 
of microscope; b, glass slide bearing spores on lower side; c, glass slide cemented to c 3 


, glass slide base for apparatus. X 7/10. 


Conidia on the under surface of both experiment and control chamber were 
observed with microscopes both of which derived their light from a common 
light source, the illumination in each being adjusted as nearly as possible by 
eye to be of equal intensity. Owing to the impracticability of immersing the 
apparatus in a constant temperature bath, the temperature during each 
experiment was recorded. 

Great differences in germinability of spores were encountered from experi- 
ment to experiment. When the germination percentage recorded in the 
control was too low to allow for significant comparison with experimentally 
treated spores, the results were discarded. In any case, as mentioned above, 
germination in the experiment was expressed as per cent of control to over- 
come the effect this variation might have on results. 

Experience having shown that germination of conidia of Erysiphe graminis 
(as for other mildews previously studied) proceeds most successfully in 
laboratory experiments, especially during the dull months of early winter, 
when conidia are removed from the host plants at about 11 a.m.; this practice 
was adopted throughout the course of the present work.* 

* The mid-day optimum germinability would appear to be caused by the stimulatory effect of 


light upon germination, particularly at temperatures below 25° C., which has been observed by 
Yarwood (7), Cherewick (4), and the junior author (5). 
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EXPERIMENTAL DATA 


A—EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE UPON 
GERMINATION OF CONIDIA 
-TABLE I 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE UPON GERMINATION OF CONIDIA 
at 18°C. (+ 1°); Jory 1944 


Reduction in Reduction in 
Germination as Germination as 
air pressure in mm. air pressure in mm. 
mercury per cent of control mercury per cent of control 
44 102 300 88 
96 103 400 94 
105 106 405 85 
172 119 510 76 
172 111 550 77 
173 117 650 43 
175 117 693 5 
215 109 695 0 
250 93 


TABLE II 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE UPON GERMINATION OF CONIDIA 
AT 18°C. (+ 1°); Jan., Fes., 1945 


Reduction in Reduction in 
Germination as Germination as 
air pressure in mm. air pressure in mm. 
mercury per cent of control mercury per cent of control 

31 104 391 95 

58 113 488 91 

59 109 549 75 

91 117 640 62 

122 116 658 53 

234 93 710 6 

235 89 712 0 


TABLE III 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE UPON GERMINATION OF CONIDIA AT 18°C. 


(+ 1°). AVERAGE OF ALL DATA OBTAINED 1942 To 1945 
Reduction in Reduction in 
Germination as Germination as 
air pressure in mm. air pressure in mm. 
mercury per cent of control mercury per cent of control 
O- 49 105 400 — 449 89 
50- 99 108 450 — 499 91 
100 — 149 107 500 — 549 76 
150 — 199 102 550 — 599 76 
200 — 249 98 600 — 649 62 
250 — 299 91 650 — 699 51 
300 — 349 92 700 — 740 3 
350 — 399 89 


TABLE IV 
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B—EFFECT OF INCREASE IN AIR PRESSURE UPON GERMINATION 


EFFECT OF INCREASE IN AIR PRESSURE UPON GERMINATION OF CONIDIA 
AT 18°C. (+ 1°); Marcu 1945 


Increase Increase — 
: Germination as Germination as 
in pressure in mm. in pressure in mm. 
mercury per cent of control mercury per cent of control 
40 88 415 57 
84 90 493 75 
101 97 516 92 
200 100 527 70 
300 78 576 100 
374 64 624 90 
377 70 665 73 


C—CoMPARISON OF TIME REQUIRED FOR GERMINATION OF CONIDIA UNDER 
CONDITIONS OF REDUCED AND ATMOSPHERIC PRESSURE RESPECTIVELY 


TABLE V 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE (—125 MM.) UPON TIME REQUIRED FOR GERMINATION 
OF CONIDIA AT ROOM TEMPERATURE 


Germination, % 
Expt. No. Temperature Time in minutes p penne At atmospheric 
pressure pressure 

4 a. 30 1 1 
45 a 4 

60 10 6 

75 12 7 

90 14 8 

105 14 9 

120 17 10 

135 18 11 

150 19 12 

165 19 12 

210 20 17 

235 20 19 

7 20°C. 75 12 5 
90 18 8 

105 22 10 

120 25 12 

135 27 14 

150 29 15 

8 arc, 30 2 2 
60 7 5 

90 12 7 

120 18 10 

150 22 13 

180 24 15 

210 26 17 

285 26 19 
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TABLE V 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE (—125 MM.) UPON TIME REQUIRED FOR GERMINATION 


OF CONIDIA AT ROOM TEMPERATURE—Concluded 


Germination, % 
Expt. No. Temperature Time in minutes At reduced At atmospheric 
pressure pressure 

11 20°C. 30 1 0 
45 3 1 

75 10 6 

105 17 10 

135 20 12 

195 22 14 

220 24 15 

12 22°C. 30 4 3 
45 6 5 

90 15 9 

180 23 16 

225 25 17 

300 27 21 

315 27 26 

TABLE VI 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE (—125 MM.) UPON TIME 
REQUIRED FOR GERMINATION OF CONIDIA AT 8° C.* 


Expt. No. /|Time in minutes 


Germination, % 


At reduced At atmospheric 
pressure pressure 

15 45 2 0 
60 3 1 

75 4 2 

90 5 2 

105 6 3 

180 7 + 

310 9 8 

16 45 1 0 
90 6 8 

105 6 4 

135 9 8 

195 10 9 

225 il 10 


* Experiments conducted in an unheated room at 8° C. 


Discussion of Results 


A 


The data presented in Tables I, II, and III, which are also shown on graphs 
in Fig. 5, appear to indicate: (1) that a reduction in pressure not greater than 
200 mm. of mercury below atmospheric pressure produces an enhancement of 


EFFECT OF REDUCTION OF AIR PRESSURE UPON GERMINATION 
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germination of the conidia of Erysiphe graminis Hordei, which enhancement 
reaches its maximum value at a pressure reduction of about 125 mm.; (2) that 
pressure reduction between 250 mm. and 500 mm. below atmospheric level 
depresses germination to about 90% of control; and (3) that pressure reduc- 
tion between 500 mm. and 720 mm. causes a marked depression in germina- 
tion, which is closely related to the pressure reduction. 


1307 


120 F 


GERMINATION (AS PERCENT OF CONTROL) 


° 100 200 300 400 500 600 700 800! 
PRESSURE REDUCTION (MM. MERCURY) 


Fic. 5. Graph showing effect of reduction of air pressure upon germination of conidia of 
Erysiphe graminis Hordet at 18°C. © = Table I; t = Table II; X = Table III. 


It is worthy of note that although the data presented in Table I were 
obtained six months before the data of Table II, the similarity in character of 
the graphs (Fig. 5) is considerable. The graph (Fig. 5, Table III) derived 
from Table III is included for comparison and represents the averages of all 
data obtained including data not otherwise reported in this paper. While 
such a graph may have doubtful value statistically, it may be noted that it 
does show the same general characters as the two graphs derived respectively 
from Tables I and II. 


Realizing that the experiments on pressure reduction are limited in number 
because of the time-consuming nature of the work, and acknowledging that an 
explanation other than the one suggested is possible, the following comments 
are offered regarding the behaviour of the mildew conidia when subjected to 
reduced pressure. 
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Examining the graphs shown in Fig. 5 it will be noted that their courses 
appear to fall into three stages: 


(1) The region from 0 to about 200 mm. pressure reduction. Over this 
pressure range, germination is stimulated. In line with the senior author’s 
previously stated hypothesis (1, 3), which postulates that, for germination to 
take place, carbon dioxide must escape from the conidium and oxygen enter, 
it seems possible that in some way a slight rarefaction of the air surrounding 
the conidia might facilitate the escape of carbon dioxide from the protoplast, 
thus allowing a higher percentage of spores to germinate in a given time than 
are able to germinate at atmospheric pressure. 


(2) The region from 200 to 500 mm. pressure reduction. Over this second 
pressure range, germination at reduced pressure remains more or less constant 
in the neighbourhood of 90% of germination at atmospheric pressure. 


Beyond 200 mm. reduction, the stimulatory effect observed at lower values 
is lost. The stimulation effected by the initial slight pressure reduction 
might not be manifest because the pressure is rapidly reduced still further 
(the time required for rarefaction being between 30 sec. and one minute). 
Further, the total amount of oxygen in the closed system is reduced when air 
is pumped out. This may very well cause the slight depression of germination 
observed and if so, one is led to assume that, within this region of the curves, 
the amount of oxygen removed has not passed a critical value, a suggestion 
that finds support in the rate at which germination falls off beyond a pressure 
reduction of 500 mm. 

(3) The region from 500 to 720 mm. pressure reduction. Germination falls 
rapidly and regularly. Pressure reduction of 697 mm. and 712 mm. were 
required in the 1944 and 1945 experiments, respectively, to cause germination 
to cease entirely, and it is remarkable that conidia were able to germinate to 
the extent of 5 or 6% of the spores examined, in a rarefied atmosphere having 
not more than approximately 30 to 50 mm. pressure.* The most obvious 
explanation for the decline in germination over this region of the curves would 
appear to be the gradual withdrawal of air within the closed system, the total 
amount of oxygen available for life being reduced. 


B—EFFECT OF INCREASE IN AIR PRESSURE UPON GERMINATION 


When plotted (graphs not included in this paper), the data presented in 
Table IV display no clear-cut regular arrangement. On the whole, they 
appear to show that increase in air pressure results in a depression of germina- 
tion. Whether there is some regularity in the extent to which germination is 
hindered by increase in air pressure cannot be decided from these data. The 
writers hope to repeat this experiment under rigidly controlled temperature at 
or near the optimum for germination. 

* Samples of freshly collected conidia of the Erysiphaceae usually contain a few germinating 


spores. In the present work a sample was discarded if, upon examination, it was found to have 
more than 0.5 to 1% of spores that had germinated before being subjected to experiment. 
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C—CoMPARISON OF TIME REQUIRED FOR GERMINATION OF CONIDIA UNDER 
CONDITIONS OF REDUCED AND ATMOSPHERIC PRESSURE RESPECTIVELY 


When it had become evident that a slight reduction in air pressure brought 
about an enhancement of germination of mildew conidia, the question arose: 
does the pressure reduction actually increase the number of spores that will 
germinate on a given slide, i.e. does it induce spores to germinate that might 
otherwise fail to do so, or is the effect of pressure reduction merely to hasten 
the germination process so that more spores germinate within the three hours 
time limit of the experiment? 


The data of Table V show that, at room temperature, conidia germinate 
more rapidly under reduced pressure (125 mm. below atmospheric pressure) 
than they do at atmospheric pressure and from Table VI it may be seen that 
essentially the same result was obtained at lower temperature. 
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Fic. 6. Graphs showing differences in rate of germination of conidia of Erysiphe graminis 
Hordei at atmospheric pressure (broken lines ) and reduced pressure (solid lines ): Expts. Nos. 
4, 8, 11, 12 at room temperature; Expts. Nos. 15 and 16 at 8° C. 


Referring to Table V, it will be seen that, in all experiments, germination at 
reduced pressure was considerably higher than at atmospheric pressure at the 
end of three hours, which is in accord with the results presented in Part A of 
the section dealing with data. That is, when conidia are subjected to reduced 
and to atmospheric pressure, respectively, one obtains a higher germination 
percentage at reduced pressure because more spores have germinated under 


4 
25 25 
- 
eer 
“il 
20 20 
30 75100 175 200 225 250 275 300 S25 
| 


BRODIE AND JONES: GERMINATION OF CONIDIA OF BARLEY POWDERY MILDEW 329 


the latter conditions during the three hour period of the experiment. How- 
ever, when germination is allowed to proceed for a much longer time, e.g. for 
three hours, 40 min. in Expt. 4 (Table V) and for five hours, 15 min. in Expt. 
12 (Table V), the germination at atmospheric pressure tends to become equal 
to that at reduced pressure. This is seen graphically in the tendency of the 
curves (Fig. 6, Expts. 4, 12, 15) to meet. 


One curious fact may be noted. Not in all experiments did the spores at 
atmospheric pressure ‘catch up’ to those at reduced pressure. It was usually 
observed that, for some unknown reason, after four hours all the spores that 
were able to germinate in a sample had germinated. There were, however, 
always some that failed to germinate despite their turgid and otherwise normal 
appearance. 
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